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PREFACE. 


The present paper contains the results of, strictly speaking, two different 
investigations, one forming Part I, the other Part II. The former deals with 
the question of the causes for the varying percentages of exceptions in diffe- 
rent non-disjunction cultures of Drosophila melanogaster. In the latter I 
treat of some of the connections arising between the two species of Droso- 
phila, D. melanogaster and D. simulans. My reason for publishing these two 
parts in one and the same work is that I have sought to throw light on some 
of the conditions characterizing, on the one hand, a Drosophila race, and on 
the other, a Drosophila species ; the general discussion is contained in Part ITI. 
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For carrying out these researches I have been chiefly dependent on 
access to various cultures of Drosophilae. I have been able to procure the 
same partly through Professor O. L. Monr of the University of Kristiania, 
partly through Dr. A. H. Sturtevant of Columbia University, New York, to 
both of whom I beg to tender my sincerest thanks for their obliging assistance. 
I am also greatly indebted to Professor Nits HoLmMGREN for all advice in 
regard to the microscopic and photographic technicalities. Lastly, I wish to 
thank Dr. J. Runnstr6M for the great interest he has always shown in my 
studies and for the many occasions on which he has granted me a profitable 
comparison of notes. 


PART I. THE GENE-BASIS. 


1. INTRODUCTION. 


On glancing back at the development made in research on the laws of 
heredity during the short period, scarcely two decades, of their existance, it is 
first and foremost necessary to note the vast number of investigations carried 
out, and the enormous amount of evidence which has been collected in regard 
to some of the fundamental principles of genetics. But at the same time it 
should be noticed that, while our knowledge of the laws of heredity in diffe- 
rent spheres has greatly increased, investigators are in agreement on the 
correctness of only a comparatively small number of principles. Among those 
now generally accepted the Mendelian laws must of course be given the first 
place; next to them may be mentioned the chromosome theory, according to 
which the Mendelian genes are located in the chromosomes. Lastly, we have 
the Morcan theory of linear arrangement in the chromosomes, in regard to 
which the number of investigators who doubt its acuracy is assuredly easily 
reckoned. Since this theory forms the basis for the present researches, it may, 
however, be suitable to give a short summary here of its purport and of some 
of the facts which may be adduced in support of it. In consideration of the 
structural coherence of this presentation and also of the important role the 
idea of non-disjunction will play later on, it appears desirable to commence 
by giving an account of the foundation for the chromosome theory as mani- 
fested in the results reached by the investigators of Drosophilae. Such 
summarized accounts may be found in a number of different works, wherefore 
the present one must also, taking it as a whole, be an enumeration of what has 
already been published elsewhere. 

Chromosomes, as is well known, are of two kinds, firstly, autosomes or as 
they are also called euchromosomes, whose characteristics are that during 
maturation-divisions and fertilization they are distributed equally between the 
two sexes; secondly, hetercchromosomes, sex-chromosomes or X-chromoso- 
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mes, which on the contrary are characterized by dissimilar distribution 
between the sexes. In normal cases autosomes make their appearance in twos, 
and become reduced during maturation-divisions in such a manner that each 
gamete is provided with an autosome. Two sex-chromosomes are found in 
the one sex but only one in the other. The sex having two X-chromosomes is 
designated the homogametic and the other the heterogametic sex. In flies 
the females are homogametic, but in butterflies e.g. it is the males that are 
homogametic. In the homogametic sex the X-chromosomes act during matura- 
tion-divisions as autosomes, so that each gamete receives an X-chromosome. 
In the heterogametic sex, on the contrary, only half the number of gametes 
receive an X-chromosome, the other half being left without an X-chromosome. 
If a comparison be made of the Mendelian factors during segregation 
and fertilization, it will be found to be generally in agreement with the 
distribution of the autosomes, and this is naturally what has formed the 
principle basis for considering the genes to be located in the chromosomes. 
If, however, we suppose that genes are situated in the X-chromosomes as 
well, it becomes a priori very easy to foretell their method of transmission. 
To make this quite clear, let us suppose that we have before us Drosophila 
melanogaster with a female which is homozygous in regard to the recessive 
factor a, which may be taken as situated in the X-chromosome. We may 
denote such a female by X,X,. This female is crossed with a male, having 
in its single X-chromosome the dominant factor 4, which we will call X_,O.. 
The result of this cross is seen in diagram 1, which shows that the sons 
resemble the mother, while the daugh- 
ters resemble the father. It is, as a ¢ fof 
matter of fact, well known that the 
genes of a whole line of characters 
are transmitted in this way, and this 


method of transmission is called criss- Gameres (Xa) (0) 


cross-inheritance, which is thus charac- 


teristic of factors situated in the X- 
chromosome. FERTILZATION 

In Drosophila melanogaster, as in Pi 
many other flies, it occurs, however, DAUGHTER a7 


Diagram I. 


that the males likewise possess two sex- ae, 
Criss-cross-inheritance. 


chromosomes. The latter are, often, 
however, morphologically different, secondly, the characters showing criss- 
cross-inheritance are derived as if the male only possessed one sex-chromo- 
some. The second sex-chromosome of the male is therefore designated 
— not X-chromosome — but Y-chromosome, and this Y-chromosome must 
therefore be regarded as genetically “empty”, i.e. not a bearer of Mendelian 
genes, or in other words, that in crossing it has a similar effect to that of a 
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*zero”-chromosome. It should here be observed that the males can never 
become diploid as regards genes situated in the X-chromosome, in conse- 
quense of which all such genes always produce their effect in the males, 
even in the case of recessive genes. 

A good many cases occur, however, in which a cross of the above- 
mentioned kind produces a small number of patroclinous males, i.e. resembling 
the father, and of matroclinous females, i.e. resembling the mother. This 
phenomenon, which at first sight seems a possible evidence against the 
accuracy of the chromosome theory, constitutes in reality its first exact proof. 
BRIDGES (1916) investigated such cases namely, and discovered by genetic 
as well as by cytological analysis that they may be explained as follows. It 
may, during maturation-divisions in a female, occur that the two X-chromo- 
somes do not separate, the result of which is that some eggs contain two 
X-chromosomes while some contain none at all. When an egg with two 
X-chromosomes is fertilized by a spermatozoon with a Y-chromosome a 
female is produced which may be denoted XXY, which, having inherited both 
X-chromosomes from the mother, must thus be matroclinous. When an egg 
lacking X-chromosomes is fertilized by an X-chromosome-bearing spermato- 
zoon, the result will be a patroclinous male, its X-chromosome having come 
from the father. The process leading to these conditions is called primary 
non-disjunction, and the matroclinous females and patroclinous males 
are termed exceptions in contradistinction to the others which are reg u- 
lars. From the cross in question XXX-females and YO individuals likewise 
arise. The former die as a general rule and the latter always at an early 
embryonic stage. (See diagram 2.) If such an exception-female be selected and 
crossed with a male, the three sex-chromosomes will at the maturation-divi- 
sions of the female be distributed in all the different ways, thus again producing 
both regulars and exceptions. (See diagram 3.) In order to follow this process 
more closely, we may see from the diagram that we must expect either a 
conjugation between the two X-chromosomes, a so-called homo-synapsis, or 
else that an X-chromosome conjugates with the Y-chromosome a so-called 
hetero-synapsis. From homo-synapsis regulars only arise, from hetero- 
synapsis we get both regulars and exceptions. It is however characteristic 
that from certain cultures a fixed percentage of exceptions is obtained, a 
percentage which in normal cases is 4,3 (according to BripGEs), thus indi- 
cating that hetero-synapsis occurs with considerably less frequency than 
homo-synapsis. Having access to females which were exceptions and thus 
from genetic reasons could be presumed to have a Y-chromosome in addition 
to its two X-chromosomes, BRIDGES was actually enabled cytologically to 
prove the existance of this extra Y-chromosome, and by this means to adduce 
exact evidence that the genes transmitted by the criss-cross method really 
are situated in the X-chromosome. The procedure demonstrated in diagram 
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3 is called secondary non-disjunction, and by always selecting 
exceptional females it is possible to continue non-disjunction culture through 
any number of generations. In primary non-disjunction we found, according 
to diagram 2, that the exceptional males lacked Y-chromosome. The latter 
were found to be sterile and it is therefore impossible to analyse them 
genetically through continued generations; SAFIR (1920) has however later 
succeeded in giving cytological proof that these XO-males actually lack 
Y-chromosome. 

It is well known that, previous to BRIDGES’ investigations of the non- 
disjunction phenomenon, a whole series of works had been published showing 
the chromosome theory 9 
to be in the highest 
degree probable, but as 
Bripces’ was the first 
really exact evidence, it 
is unnecessary to dwell 
on these different works. 

I pass on therefore to an 
attempt to give a sum- 
mary representation of 
the Morcan-theory. MATROCLINOUS RATROCLINOUS 

It is thus evident Son 
that the genes are actu- _ Diagram 2, 
ally situated in the chro- Primary non-disjunction. 
mosomes, but, since in e.g. Drosophila melanogaster there are only four pair of 
chromosomes, while an infinitely greater number of factor-pairs are known to 
exist, it is clearly possible for several genes to be situated within the same chro- 
mosome. Let us therefore illustrate these conditions by a few examples. Droso- 
phila melanogaster appear in nature as a certain systematic type with a series 
of taxonomic characters which are called the normal characters, and this 
fixed type is called the wild type. Time after time however, types occur in 
the cultures which differ from the wild type and are termed mutants. They 
differ genetically from the wild type by a certain fixed gene having changed 
into a new gene, in such a way that the old and the new gene form a Men- 
delian-pair. The majority of such mutant genes are recessive in relation to 
the genes of the wild type. In order to indicate which kind of mutant genes 
is being dealt with, it is only necessary to give the sign for the mutant and 
not for the normal genes. Should it be desirable to specially emphasize the 
fact that normal genes are under consideration, the sign + should be used, 
which is also employed for the designation of the wild type itself. The body 
of the wild type is of a certain decided grey colour, but a mutant type exists 
which is black. The recessive gene for black is termed b. The wild 
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type has also long stiff bristles, but a certain mutant race is spineless. The 
gene for the spineless is denoted by s.. If flies with black bodies and 
normal bristles be crossed with grey-bodied, spineless flies, the result will 
through all the generations be precisely that which is usual from such di- 
hybrid crosses, and it is quite indifferent which type is used in the parental 


HOMOS¥MAPSIS 


FERTILIZATION 


PATROGLINOUS 
REGULAR 
DAUGHTER 


FERTILIZATION 
8Y Y SPERM 


PATROCLINOUS 
REGULAR 


Diagram 3. 
Secondary non-disjunction. 
generation as male and which as female. The result would naturally be the 
same if we crossed a fly with grey body and normal bristles with a black- 
bodied, spineless one. Let us give special consideration to the backcrosses from 
the F -generation to the P_-generation (in which for the sake of lucidity we 
will take B and Sto mean the normal allelomorphs) : 


P, XBBS 
P,2XF,o gives: BoS,s,, 6S Bbs,s,, bbs 


From this it becomes clearly evident that all these four types result in 
the same number. There exists however another mutant character, purple 
(factor 7,), which reveals itself in purple-coloured eyes. If we supposed the 
same crosses repeated as above with the exception of the substitution of the 
spineless character by a purple, we would get quite different results. Let us 
first make a cross answering to the back cross, employing a female which is 
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homozygous in respect of the factors for black and for purple, and cross it 
with a male which is heterozygous in both these factor-pairs, itself having 
arisen from the crossing of a black purple female to a normal male, and 
the result will be quite different. We get only two of the four possible types, 
viz.: black purple and normal. In other words, we have made the following 


cross: 
P, bbp,p,2X, 
9X F, gives: BoP. p,, bbp,p,. 


If, instead of the above, we had for parental generation of the male 
used black normal-eyed females and grey purple males, we should, through 
the cross in question, likewise have obtained only two of the four possible 
combinations, but the two other than those in the above-mentioned cross, 
viz.: the following two groups: 

Bop,p, and 


It may thus be said that in these last crosses the factors B and ?, and 
6 and p,, have either been completely linked to each other or else the repulsion 
between them has been complete. It is quite natural that the genes for black 
and purple or for their normal allelomorphs should have been considered to 

_ be situated in the same chromosome. By this method it is possible to examine 
all known genes as to their being or not being situated in the same chromo- 
some as lies black. All genes may likewise be examined as to whether they 
are located in the same chromosome as spineless or not; and so on. That is 
to say, by making these backcrosses which consists in a female, homozygous 
in respect of two mutant factors, being crossed to a male which is heterozygous 
in regard to these factors, it is possible to collect all genes which are completely 
linked to one another into a group. And, as a matter of fact by this method 
precisely four groups answering to the four pairs of chromosomes are thus 
actually obtained. One of these groups shows a criss-cross-inheritance, i.e. 
forms the group of factors situated in the X-chromosomes. The characters 
whose genes lie in the X-chromosomes are termed se x-linked. The group 
of sex-linked characters is designed group I; the group to which black and 
purple belong is group II; that of the spineless is group III; and the remaining 
one is group IV. The corresponding chromosomes are also termed Chromo- 
some I (= X-chromosome), chromosome II, chromosome III and chromo- 
some IV. 

If, on the other hand, we make a back-cross by employing a female 
which is heterozygous in regard to two pair of factors which we know are 
linked, i.e. we know that they are situated in the same chromosome, we shall 
again obtain different conditions. Thus if we cross a female which is normal 
with a black purple male, all the offspring should, according to the supposi- 
tion, that the genes for black and purple lie in the same chromosome, receive a 
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chromosome from the mother containing both the factors B and P and a 
chromosome from the father containing b and ». If such an F -female be 
selected and back crossed to a black purple male, all the four possible types 
will arise, but by no means in similar numbers. We obtain the two groups 


black normal-eyed and grey purple, namely, only in a percentage of 6,4 of 
the whole. We have thus made the following cross: 

P, BBP. PY xX 

F,?X gives: BoP p,, bbp,p,, Bbp,p,, bbPp, 


6,4 % 


But, inasmuch as we here consider that the F -female had factors B 
and P in one of its chromosomes, and factors 6 and /, in the homologous 
chromosome, it is evident that the appearance of the two last groups must 
have occurred through some sort of exchange having taken place between 
the chromosomes of the F -female. How can this best be explained? The 
Morcan-theory answers by assuming that the factors occupy fixed positions in 
the chromosomes and that this exchange takes place by a procedure which has 
been called crossingover. This crossingover is in its turn supposed to imply 
that the two homologous chromosomes, at some period during the maturation- 
divisions of the female, cross over each other, get broken off at the point 
of crossing and that the one part of one chromosome unites with the other 
part of the other chromosome. (See diagram 4.) 


B 2 B 


R. 


2. 


Diagram 4. 
Crossingover. 


The percentage 6,4 which we have just noticed is characteristic for these 
two pairs of factors alone. Had we chosen in their place the two factor-pairs 
for purple and for vestigial, a wing-mutant, we should have found 10,3 % 
crossingover among them. If we accept the supposition that the genes are 
located in fixed positions in the chromosomes, and in such a manner that 
they are arranged linearly, it obviously becomes probable that the further 
they lie from one another the higher will be the percentage of crossingover 
among them. This is the real import of the Morcan-theory, but if it is to 
be exact all the consequences that can be drawn from it must be fulfilled. 
In order to understand these consequences, however, it is advisable first to 


8 


| 
| 
| 
| 
es 
| | 
: 
| | 
| 
VUle 
109A 
| | 
| 
| 
| 
i 
: 
: 
| 
| 


RELATIONSHIPS IN DROSOPHILA 


find out what the result would be if individuals were crossed, in which the 
three factor-pairs for black, purple and vestigial were considered simul- 
taneously. (The factor for vestigial is called v.) This may suitably be directly 
demonstrated by chromosome-figures (diagram 5). We will therefore carry 
out the crossing of a normal female with a black purple vestigial male, and 
taking a female from the offspring cross it back with a black purple vestigial 
male. The result will be: 1stly: so-called non-crossover groups, wild type 
and black purple vestigial. 2ndly: 6,4 % crossovers between black and purple, 
i.e. black normal-eyed, normal-winged and grey purple vestigial. 3rdly: 
10,3 % crossovers between purple and vestigial, i.e. black purple normal- 
winged and grey normal-eyed vestigial. 4thly: We obtain, however, in addition 
a small group consisting of flies which are black, normal-eyed, vestigial and 
grey purple normal-winged. The latter are considered to have arisen from 
simultaneous crossingover between black and purple and between purple and 
vestigial, or what is termed double crossingover. 

It is self-evident that the first and most important consequence of the 
theory of linear arrangement of genes is that, if the percentage of crossing- 
over between e.g. black and purple be added up with that for crossingover 
between purple and vestigial, and twice the percentage of double crossingover 
subtracted therefrom, we may expect to find the percentage of crossingover 
between black and vestigial. The percentage of double crossingover is in this 
case 0,5, and as the percentage of crossingover between black and purple 
was 6,4 and between purple and vestigial 10,s, we may expect the percentage 
between black and vestigial to be 64+ 10,;— 1,0 or 16,2. As a matter of 
fact it is 16,3. (All these data are taken from BripGEes and MorGAN 1919.) 

By proceeding in the above-mentioned manner, however, with back- 
crosses, it becomes possible by degrees to localize a line of genes in relation 
to each other, and as unit for the genetic distances we choose the 
percentage of crossingover, i.e. we say that two genes lie at a distance 
from each other of one unit if there is 1 % crossingover between them. 
It is evident that according to this method it is actually possible to speak 
of a fixed relative order among the genes; then if we also determine what 
is meant by left (we speak of black lying to the left of purple) and right 
within the chromosome, it becomes possible to give a complete description 
of the genetic appearance of the chromosome. The gene situated furthest 
to the left in a chromosome is denoted zero, and from it the positions of the 
remaining genes are measured. As long as only a small number of genes 
was known, there was naturally always a possibility of genes being discovered 
later situated still further to the left than that for the moment known to lie 
furthest to the left. The chosen zero would then of necessity have to be 
changed. Now, however, so large a number of genes is known in Drosophila 
melanogaster that there is every probability for supposing the number of 
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genes which may yet possibly be discovered lying further to the left in the 
individual chromosomes than those which we now know of, must be 
exceedingly small, and that they must lie very near to those already known. 


BRYV 


6b BV 6 V V 
FL2x DE SPERM 


WON CROSSOVERS CROSS-OVERS BETWEEN CROSS-OVERS BETWEEN DOUBLE CROSS-OVERS BETWEEN 


Badk RandV and and betweenP and V 
BRy BRy BRv BRYV 
NORMAL GREY PURPLE GREY, NORMAL-EYED GREY, PURPLE 

VESTIGIAL VESTIGUAL NORMAL- VINGED 
5b Ry bBV bpv bBy 

623% 6,4% 108% Os% 
Diagram 5. 


P.: Normal 2 X black, purple, vestigial ¢. Backcross Fe 2 X black, purple, vestigial ¢. 


Such new genes might suitably be assigned to a locus with a negative sign. 
These matters are, however, pure formalities and have naturally nothing 
to do with the theoretic value of localization. 

The arguments in support of the theory of the linear arrangement of the 
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genes are many, and I will here attempt to make a collation of those, which 
seem to me both obvious and important. It should, however, be remembered 
that, even if each of these arguments carries more or less independent weight, 
it is their concurrence which before all else permits us to speak of real 
evidence for this theory. 

1. The somatic cell-divisions are composed of equational divisions, by 
which each chromosome is cleft through the whole of its length. Now if, 
as must be assumed, each of the daughter chromosomes receives the same 
inherited matter, it is difficult to imagine any arrangement of the genes other 
than the linear. 

2. When experimenting with several genes at the same time it is always 
noticed that crossingover takes place, so that whole portions of the chromo- 
some adhere together. We found for instance, in the previously cited example 
with black, purple and vestigial, that in the great majority of cases black 
and purple had adhered together, and purple and vestigial. In very much 
more complicated crosses containing a greater number of genes this is always 
found to be the case. (STURTEVANT 1915, MULLER 1916.) 

If we take the three genes a, b and c under consideration, and assume 
that a and b are situated at a p unit’s distance from each other, i.e. the 
percentage of crossingover between a and b is #, and that b and c lie at a 
q unit’s distance from each other, we are in theory enabled to calculate the 
percentage of double crossovers between a and b, and between b and c. This 


percentage is of course p % of q % or fe %. This is the value that TRow 


(1913), although in another form, has reckoned out. By a comparison of this 
theoretic value and that which is actually arrived at by experiments we find 
that, if » and qg are small, the theoretic value is always too high. Which is 
in fact a natural consequence of the linear arrangement of the genes. Because 


if we were generally to obtain a percentage of Le of double crossovers, it 
I 


would imply that the occurrence of double crossovers would simply obey the 
laws of probability, or in other words, that crossingover between a and b 
would have no influence on the occurrence of crossingover between 5 and c. 
But by assuming that the genes are linearly arranged in the chromosomes it 
becomes almost self-evident that when the chromosomes have crossed over 
each other at one point, they cannot again cross over each other within 
any short distance. The fact that crossingover at a certain point influences 
adjacent parts of the chromosome is called interference and has been 
closely studied by MuLLER (1916). In order; from the theoretic value kad 
to arrive at the actual percentage, it is necessary to multiply the former by 
the number C, which (expressed in decimals or %) is termed coincidence. 
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This coincidence, which has been studied by WEINSTEIN (1918) and others, 
is for low values of p and g equivalent to zero, but rises later, so that for 
higher values it increases more or less in proportion to the length of the 
chromosome in question, but varies in the different parts of the chromosomes. 
It may be suitable to add a few words here on the principles of localization. 
Seeing that coincidence is zero for short chromosome lengths, or in other 
words, that no double crossovers occur within short distances, the percentage 
of crossovers between two adjacent genes directly indicates their distance 
from each other. It is therefore convenient to localize the genes by calculating 
in succession the crossingover values between genes situated as close to each 
other as possible. The distance between two genes lying further apart from 
each other is obtained later by adding up all the intervening distances. If, 
e.g. we assume that we have the genes a, b, c, d, e, f, and g before us, the 
distances between a and b, between b and c, between c and d etc. being 
10 units, then the distance between a and g is 60 units. But on the other 
hand, it is obvious, that we cannot expect 60 % crossingover between a and g, 
because between these genes, which lie far from each other, a very large 
number of double crossingover occurs, a number which must assuredly often 
exceed the theoretic number. 

4. The groups of mutant factors in Drosophila melanogaster vary greatly 
in size. Thus groups I, II and III comprise a very large number of genes, while 
to the group IV belong only three known pairs of factors. But as BRIDGES 
showed by non-disjunction that sex-linked genes actually lie in the X-chromo- 
some, so he likewise (1921 a) showed that the genes belonging to group IV 
are situated in the smallest of the four chromosomes. He is also indebted 
to the non-disjunction process for this new contribution to the chromosome 
theory. The question of space contained in the theory of linear arrangement, 
thus carries with it as a consequence that the small group of factors actually 
belong to the small chromosomes. But there is more to follow. By the method 
of localization described above a genetic total length is arrived at for each 
chromosome. This total length is (according to Brinces and-MorGan 1923) 
for chromosome I 70 units, for chromosome II 107 units, for chromosome III 
106 and for chromosome 1V 1 unit. These length numbers can of course 
not be considered absolutely definite, since through the appearance of new 
mutations the lengths may be supposed to increase. But as we have already 
remarked, so many genes are now known that a possible increase in their 
numbers would probably be minimal, and in any case the relative lengths 
would remain on the whole unaltered. If we now compare these genetic 
chromosome lengths with the morphological chromosome lengths, which are 
found in the metaphase plates of the oogonias, a most striking concordance is 
found. For, if the length of the X-chromosome be taken as unit, we find that 
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the morphological lengths of the four chromosomes are (BRIDGES and 
MORGAN 1923): 1,0, 1,7, 1,5, 0,1. 

5. It has on various occasions been possible to establish changes in the 
crossingover values between different genes. Thus BripGEs (1915) pointed 
out a change depending on age, and PLoucu (1917) a similar one depending 
on variations of temperature. A particularly remarkable alteration in the 
crossingover values was discovered by STURTEVANT (1919); he observed, 
namely, that in certain definite cultures all the crossingover values between 
the factors of the second chromosome had diminished tremendously, so that 
the whole genetic length of this chromosome was at last no longer than three 
units. The significant part of this case is, however, that the relative arrange- 
ment of the genes remained unaltered, which was of.course also the case 
in the above-mentioned experiments by Bripces and PxLovucu. In the 
STURTEVANT experiment the crossingover variations were hereditary and 
were shown to depend on the presence, in a heterozygous condition, of a certain 
”factor”, the factorial character of which is rather problematic, but it is 
transmitted by inheritance in any case just as if it were a factor. Since then 
several similar ’factors” have appeared in different cultures, but it is worthy 
of note that the one. first discovered did not appear in an experimental 
culture, but descended from a fly collected in the nature. 

6. Some cases of so-called deficiency are known (BRIDGES 1917, 
Mour 1919, 1923). By this term we understand a change in a number 
of genes, the effect of which is as if the genes in question had lossed. MonRr 
(1923) discusses this question of deficiency really being due to such a loss 
or not, but what is of importance in this matter is that the genes affected 
have always been those that had already previously been localized as closest 
to each other. It has moreover been observed that crossingover within the 
deficient regions has been suspended, and the crossingover values between 
genes lying on either side of this region have diminished by exactly as many 
units as this region is long. 

7. Duplication is another form of alteration of an entire piece ot 
chromosome, which has been described by BripGEs (1919). This phenomenon 
signifies that a portion of a chromosome has been moved from its place to 
another part of the same chromosome. BRIDGES thus found changes in the 
inheritability of the two characters vermilion (eye-colour) and sable (body- 
colour), which are situated near each other in the centre of the X-chromosome 
(vermilion at 33,0 and sable at 43,0) a fact which received a natural ex- 
planation by the assumption that the piece of the X-chromosome containing 
the loci for these two genes, but only provided with the factors of the wild 
type, had been moved and had adhered to the zero-point of the X-chromosome. 
Partly it was possible to obtain males diploid for the genes in question (which 
is otherwise unnatural for sex-linked characters); further, it was possible 
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to produce females, both triploid and tetraploid in these genes. And finally, 
it could be demonstrated that in the changed cultures the locus of the alle- 
lomorphs of vermilion and sable was 0,0, instead of the centre of the chromo- 
some. We may add — although it plays no part in this connection — that, 
with the assistance of these vermilion duplications, it becomes possible to 
arrange so that vermilion shows a criss-cross-inheritance exactly reverse to 
the normal criss-cross-inheritance, i.e. the criss-cross-form, which is charac- 
teristic of Abraxas grossulariata, in which the females are heterogametic. 

8. Lastly, we may here mention a change in an entire piece of chromo- 
some, which in itself implies both a form of deficiency and of duplication. 
This phenomenon, termed translocation (BripGEes and MorGAn 1923) 
consists in the fact that a portion of chromosome II, comprising all the genes 
whose loci are to the right of the locus of the gene arc (97,5) has become 
attached to chromosome III. We have, firstly, deficiency for this part of 
chromosome II, and secondly it can be proved that the translocated portion 
is transmitted by inheritance together with chromosome III. It holds good 
in regard to duplication and translocation as well as to deficiency, that the 
changes have occurred in a line of genes which had already previously been 
localized in consecutive order, a condition which would be inexplicable if the 
genes did not in fact lie in linear order. Cytological examinations of such 
changes in entire pieces of chromosome have — so far as I know — only 
been carried out for deficiency (MonR 1923); no absolutely positive con- 
clusions have, however, been obtainable, which is not as a matter of fact so 
remarkable, as it was only a question of very short pieces of chromosome, 
and the latter are themselves extremely small. 

The summary I have just given of the arguments in support of the 
Morcan-theory, should I think be sufficient to make it clear that, with the 
knowledge we now possess of the relation of the genes to the chromosomes, 
the accuracy of this theory should be raised beyond all doubt. Should, how- 
ever, the objection be made that the conditions enumerated above refer to 
Drosophila melanogaster alone, we may answer, firstly, that the genetic nature 
of this animal is better known than any other organism; secondly, that a 
continually increasing number of other organisms exhibit the same conditions 
as Drosophila melanogaster. To start with this refers to other animals belong- 
ing to the genus of the Drosophila, but similar linkage has e.g. been found 
in mice as well. A mutation in wheat resembling deficiency, so-called complex- 
mutation has been described by Nitsson-EHLE (1920). 

The linear arrangement of the genes in the chromosomes may thus be 
considered positively established, and we may therefore draw up the two 
following statements on the characteristics of the genes: 1. A gene must, 
from the point of view of heredity, be an unit” and be transmitted according 
to the ordinary laws of heredity. 2. A gene must be — at least in theory — 


14 


& 
: 
) 
109A 
ae 
ry 


15 


RELATIONSHIPS IN DROSOPHILA 


localizable, it being obvious that hereditary characters may also be supposed to 
depend on unlocalizable conditions in the chromosomes. Such characters will, 
since they are dependent on the chromosomes, exhibit the MENDELIAN 
segregation and thus be apparently dependent on genes. But if we are able, 
in these hereditary characters, to prove that these apparent genes” are not 
localizable, then we have produced evidence for the fact that here it is not 
a case of genes but of something else, although it nevertheless may be some- 
thing which is attached to the chromosomes. The present investigation deals 
likewise with quantitative characters, which appear to be dependent on 
unlocalizable qualities in the chromosomes. 


2. THE STATISTIC METHOD EMPLOYED. 


In this part I will, as already mentioned, study the causes of different 
percentages of exceptions in various non-disjunctional cultures. From this 
point of view this work constitutes a continuation of a paper which I published 
before on this subject (BONNIER 1923). Before, however, going on to discuss 
the problem and to set forth the data from my tables, I will consider the 
question of the most suitable statistic method for estimating the contents of 
these tables. 

One of the principal tasks of biological statistics is to give as convenient 
and at the same time as reliable a method as possible for estimating the 
error which may be considered to have arisen on the basis of the laws of 
probability. The bases of calculation for such errors are deduced with the 
help of mathematical statistic methods, and we know, thanks to a very large 
number of bio-statistic investigations, that these methods may in general be 
considered fairly satisfactory. If we take a collection of statistic variants, 
we may call them p,, p,,....f, with p as their arithmetic mean, it is 
customary to attribute to this collection a figure termed the standard-deviation, 
which is equal to the square root of the average of the sum of the squares 
of the difference between the variants and their average, i.e. if this standard- 


deviation is denoted by o then 
/ (6—p,)° 


it Mx 


C= 


Now we know that if the collection of variants under consideration 
forms, from the biological point of view, a unit, then none of the variants 
should lie further from the average than about three times the standard- 
deviation. Or, in other words, all the variants may be expected to fall between 
the two figures p— 30 and p+ 30. For this reason the standard-deviation 
is also designated the mean error for each and all] of the variants. But, 
just as a mean error is assigned to the variants, so can a mean error naturally 
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likewise be assigned to their arithmetic mean. By calculations, which are easy 


to carry out, we find that this mean error is ie (On all questions touching 

biological statistics I must refer to the great work by JOHANSSEN 1913. A 
more concise but clearer statement is found in WEBER and WELLSTEIN 1912.) 

The advantage of these mean errors is firstly that they meet the demands 
which can reasonably be laid on such statistic figures, and secondly, that they 
take into account the whole of the variants. In the expression for standard- 
deviation given above was included a sum of squares; and into each of the 
squares one of the variants entered. So far, so good, and we find, naturally 
enough, that these expressions for mean errors are accepted without demur 
in whole series of biostatistic investigations. This basis for estimation has, 
however, a weak point, at least when it concerns such statistic estimates as 
those to be made in the following. The purpose of the calculations is to 
try to discover the “true” percentage of exceptions in a given quantity of 
cultures. We must therefore, in order to have some method to work by, 
start with the assumption that all females having one and the same genetic 
constitution must have the same biological qualifications for giving identical 
percentages of exceptions. The percentage of exceptions among the offspring 
of a ziven female must therefore be taken as a variant in cases where the 
whole group of variants is composed of the percentages from females with 
the same genetic constitution. These percentages within a given group will 
naturally be found to vary more or less according to the ordinary rules of 
chance, but we come across solitary cultures in which the percentage of 
exceptions deviates so widely from the average that it must be due to causes 
other than those depending on chance. We must therefore assume, that the 
percentage of exceptions is determined first and foremost by the genetic con- 
stitution, which will produce a fixed "true’” average, round which the different 
percentages will be grouped on the basis of chance. But, in addition to this, 
a certain personal quality in solitary females produces a highly deviating 
percentage of exceptions. Such widely deviating cultures must naturally be 
left out of account when making the final estimates of percentages of 
exception. It is likewise obvious that this elimination must alter the arithmetic 
mean and the error of the mean. But it is also evident from the above stated 
formula for standard deviation, that this figure must itself be altered when 
one of its components is eliminated. The standard deviation was, however, 
identical with the mean error of each one of the variants, the consequence 
of which is that, if one of the variants is eliminated, the mean error for all 
the rest is altered. This is just where the weak point of the method manifests 
itself. E.g. it is meaningless that, in our particular case, the mean error of 
percentage of exceptions in a given culture should require to be altered 
because certain individual qualities, which call forth deviation of the per- 
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centage in question, have arisen in a female that is the origin of quite 
another culture. The same objection to the method may doubtléss be 
made when it is a question of other kinds of biostatistic investigations as 
well. It may therefore be said, that the advantage of the method is that the 
mean error of the average makes allowance for all the variants, while the 
weakness of the method is that, the mean error of each individual variant 
is dependent on all the other variants as well. It must on the whole be 
characterized as incorrect to assign the same mean error to each and all of 
the variants, especially when it is a priori impossible to answer for the group 
of variants forming a biological unit, but when it is perhaps just this latter 
fact that we want to prove. We have, alas, often no other means of deter- 
mining the mean error for the individual variants than that above described. 
When, however, it is a question of problems like that before us now, 
we can go about it in another manner as well. We know namely that, if the 
percentage of exceptions in a given culture is s, and the entire number of 
offspring is m,, the mean error for this particular culture will be: 


c= (100 — p,) 
k 
m, 
In order, from this mean error to arrive at the mean error of the average 
of the whole of the cultures, we need only use the formulae recognized as 
the mean error for a sum. Knowing that (see for instance WEBER and 


WELI-STEIN 1912, p. 384) if 


then the mean error is 


Now it is evident from the definition of the percentage of exceptions that 


p==— (m =m,+m,+...+ m, 


i.e. we find that the mean error of the average p is 


Passing on to the practical side of the matter, I have calculated the 
errors in the following way. I have for each culture reckoned out the per- 
centage of exceptions ,, further, the figure m,?«,? and finally the mean 
error €,, These various figures are tabulated, and by their aid the values p 
and mean error é of p, are reckoned out. When I had got so far, I examined 
the table and sought out the cultures for which the percentage of exceptions 
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is so far from the average, that the difference between them is at least 
three times the mean error for this particular culture. This culture 
has then been eliminated and marked with the sign X in the column under 
the heading ”Excluded”. When all the cultures requiring to be excluded 
have been excluded, I made a fresh calculation in regard to the mean average 
and its mean error, Thus I have in the tables both an Uncorrected Total” 
and a "Corrected Total’. In several of the tables such exclusions have not, 
however, been necessary, in these cases naturally only one ”Total” is given. 

At this juncture it may be advisory to make a few observations. When 
a culture, showing e.g. far too low a percentage, has been excluded, the 
common average naturally rises. Owing to this it may happen that a culture, 
originally showing too high a percentage, will come within the limits allowed, 
and thus apparently not have to be excluded. In order to avoid this arbitrary 
result, I have from the outset excluded all cultures, taking the original average 
into account. But through the alteration taking place in the average by the 
exclusion of certain cultures, it may easily occur, that other cultures, which 
it did not at the outset appear necessary to exclude, have to be eliminated 
from the tables, which I have also done. In my opinion, such exclusions 
bring about a greater uniformity in the remaining cultures, and this by a 
method in which arbitrariness is as far as possible precluded. It should be 
pointed out that all conclusions drawn on the basis of the Tables hold good 
even without this process of elimination. When we presently come to compare 
the averages from the different tables arrived at by the methods indicated above, 
it will be necessary to fall back upon the ordinary method, i.e. we reckon the 
mean error of the difference between the two averages, in such a manner that 
it equals the square root of the sum of the squares of the mean errors of the 
two averages. If the difference between the averages is greater than about 
three times this mean error, then we obtain statistic probability that the two 
averages in question must be assigned to different biological types. 

The statistic methods are anything but infallible, but for many biological 
investigations we have no other mode of procedure than that offered us by 
the said statistic methods. When it is a question of percentages where the 
difference is so great, that it is considerably more than three times the mean 
error of the difference, there can be no cause for hesitation. When, on the 
other hand, all the different percentages in question are comparatively near 
together, as in the studies we are about to make, it becomes necessary to 
weigh the reasons for and against these averages belonging to the same or 
different biological types. If, for instance, the difference between two per- 
centages, each representing the average for a group of cultures, is nearly 
but not quite three times as great as the mean error of this difference, it is 
by no means certain that we have different biological types to deal with, 
although it is in any case very probable. This probability seems to me con- 
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siderably increased if it proved to be the case that, through the process of 
elimination of unsuitable cultures described above, the higher of the two 
averages had become diminished and the lower increased; for even if the 
excluded cultures were eliminated on the ground of their percentage pointing 
to the fact that special circumstances had produced wider deviation from this 
percentage, it appears probable that, by lowering the average, we have arrived 
at a figure that is more likely to be too low than too high. In the analysis 
which I am going to make of the results of my breeding experiments, I shall 
also take into account the conditions given above. I shall likewise consider 
two groups of cultures as belonging to different biological types if the diffe- 
rence between their averages is more than three times the mean error of 
this difference. 

To this account of the way in which my tables have been calculated and 
arranged, I will add an explanation of the heading ’Calculated offspring” 
which is found in them. As a matter of fact the exceptional females, which 
have in the different cultures produced the offspring of which the percentage 
is to be reckoned, were frequently heterozygous in regard to several recessive 
factors. On the other hand they were homozygous only in regard to one pair 
of factors. These females were crossed with males having in their X-chromo- 
some one — occasionally two —- recessive genes and in many cases no sex- 
linked factor at all. In other words, the viability, which exceptional females 
and exceptional males can be supposed to have possessed, must have been 
rather similar. But, as the XXY-females were frequently heterozygous in 
regard to many recessive sex-linked genes, it must have followed that the 
regular males in many cases had a lowered viability. It is namely the fact 
that several of the recessive mutant characters used, lower the viability only 
in a very insignificant degree, if acting singly, but in concert they lower it 
very considerably. The regular females were as a rule wild type. It was only 
in cases where the exceptional females were themselves wild type, that it 
was necessary to use males with the semi-dominant factor Bar, through which 
the regular females in these cases became heterozygous Bar. The regular 
females were therefore always of types having good viability. The conditions 
before us are therefore the following: the exceptional males and females 
were comparable in respect of viability, while the regular males and females, 
on the contrary, had no such comparable viability. On account of this diffe- 
rence in viability in the regular males and the regular females, the reduction 
in the number of hatched out regular males will vary in the different cultures. 
In addition to this, several of the exceptional females I employed, were 
heterozygous in regard to one or two sex-linked lethals, through which 
certain groups among the regular males entirely disappeared from the off- 
spring. I used, in order to escape from this irregularity in estimating the 
percentage of exceptions, the standard method of always considering the 
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number of regular males to form 95 % of the number of regular females. 
The normal relation between the number of females and that of males in 
cultures of Drosophila melanogaster is namely as a rule considered to be 
100 2: 95 $. For instance WARREN (1918), in his studies on the sex-ratio, 
found this to be the case, and in BripGEs’ studies (1916) on non-disjunction, 
the number of the regular males is likewise 95 % of the number of regular 
females. Consequently, the figure appearing under the heading ’Calculated 
offspring” is equal to I,95 times the number of regular females plus the 
number of exceptional males and females. This figure will naturally as a rule 
be higher than the number of offspring actually obtained, but in exceptional 
cases it is lower than the latter. It appears to me, however, convenient to 
employ a standard method in this manner for calculating the percentage of 


exceptions. 


3. THE CONCEPTION OF THE GENE-BASIS. 


In the investigation previously published by me on the different per- 
centages of exceptions in non-disjunctional cultures (BONNIER 1923). I took 
as my basis cultures, in which about 22% of exceptions were generally 
found. My object in these studies was to attempt to determine the gene or 
genes occasioning the difference between this high percentage and the norma) 
low one, which is, according to BripcEs (1916) 4,3. I was not able, however, 
to discover any such genes at all, but the result of my search was that in 
different groups of cultures I obtained a whole series of different percentages, 
all, however, between the low (4,3) percentage and the high (about 22%). 
The method I employed consisted in obtaining exceptional females, which 
were homozygous in regard to different parts of the X-chromosome, found 
in the original cultures with the high percentage. The only reason for this 
which offered itself to me, was that the determining cause of the percentage 
of exceptions was not genes, but simply the length of that part of the 
X-chromosome, deriving from the original cultures with the high rate of 
exceptions and in regard to which the XXY-females were homozygous. I 
was able to show that, when this percentage was high, the females could 
be supposed to be homozygous in regard to a long piece of the original 
X-chromosome; if, on the contrary, the percentage was low, the females 
could be supposed homozygous in regard to a short piece. I could also 
prove that, if I denoted the percentage of exceptions by y, and by =< the length 
of that piece of the X-chromosome deriving from the original cultures and 
in regard to which the XXY-females were homozygous, all the results I 
obtained were satisfied by the equation y = 4,3 + 0,22. I pointed out, however, 
that this equation must be considered exceedingly approximate, and that the 
essential tact was, not that just this particular relation be present, but simply 
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that there should be a correlation between y and z of such a kind that, when 
one augmented, the other should do likewise. If we now remember that the 
X-chromosomes in the cultures giving the high percentage of exceptions, were 
first and foremost equipped with normal genes (they were as a matter of 
fact homozygous in regard to the factor for eosin and heterozygous in regard 
to the factor for forked), the conclusion seems unavoidable that it must be 
something other than genes whose effect alters through the change in a given 
piece of chromosome. I was therefore drawn to assume that the chromosomes 
are composed not only of genes, but also of a ground-substance, in which 
these genes may be taken to be situated. This ground-substance I termed 
gene-basis, and I assumed that the difference between the non-disjunction 
cultures with a high percentage of exceptions and those with a low per- 
centage, is caused precisely by a difference in this gene-basis. 

There were, however, some doubtful items in my preceding study, and 
it is on that account I resumed and extended my investigations of this 
problem. That which appeared fully evident, however, was that the XXY- 
females, which were homozygous in regard to the X-chromosomes of the 
original cultures, always produced the high percentage of exceptions, 
irrespective of whence the autosomes and the Y-chromosome derived; it was 
further proved that the females, which were heterozygous in regard to chromo- 
somes of the original cultures, produced the low percentage, from which it 
was also evident, that the ovarial cytoplasm cannot be held responsible for 
the high percentage of exceptions. The unreliability of the results were due 
to the fact, that there was a possibility that among the XX Y-females, homo- 
zygous only in regard to some part of the X-chromosomes of the original 
cultures, the autosomes or Y-chromosome might have some influence on the 
percentage of exceptions among their offspring. In the present account of 
my further investigations, this unreliability is completely eliminated by my 
having selected exceptional females from the original cultures with high per- 
centage and crossed them with males from cultures of quite different origin. 
I continued this procedure through at least two more generations (frequently 
through a far greater number) by which means I could feel certain that 
the XXY-females I thereby obtained were homozygous in regard to the 
original X-chromosomes, but that they could not be homozygous in regard to 
the autosomes of the original cultures, and that the Y-chromosome must also 
derive from another source. Not till I had obtained such females did I start 
on my new experiments, and I constantly varied the cultures from which 
I selected the males used for crossing with the XX Y-females. By this means 
I was enabled to push the contra-selection with regard to the autosomes and 
the Y-chromosome as far as possible. 

While the main object of my former investigation was to find the genetic 
cause of the different percentages of exceptions, in the present one my chief 
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aim is to be able to demonstrate the existence of the gene-basis. The method 
I employed in the work in hand is in principle the same as before, only 
differing from it in that I was, as above-mentioned, more particular con- 
cerning the derivation of the autosomes and the Y-chromosome, besides 
carrying out my experiments on a far larger scale than before. There is, 
however, one thing I must draw attention to. Let us assume that we have a 
case of XXY-females, in whose two X-chromosomes recessive genes are 
found, each of which has severally the power, while in a homozygous con- 
dition, to raise the percentage of exceptions to a certain degree, and that 
their effect is cumulative. Assume further that these genes are situated at 
a distance of, let us say, 10 to 15 units from each other, and it becomes 
obvious that, on the basis of such cultures it is possible to make up new 
XXY-females, capable of giving several different percentages of exceptions. 
Because, if they are homozygous in regard to four of these pairs of genes, 
they give a higher percentage than if they are for instance homozygous in 
regard to two of them, etc. It is therefore, in my opinion impossible to 
actually prove whether it is a question of a fairly large number of such 
cumulatively acting genes, or if it is the length per se that determines the 
percentage in question. But the greater the number of genes we are obliged 
to postulate as distinguishing females which give a high percentage from those 
showing a low one, the less probability is there for the existence of the said 
genes and consequently the greater the probability for the existence of the 
gene-basis. If in addition to this, we are able to allege other probable reasons 
of a different character, showing the unlikelihood of genes determining the 
percentage of exceptions, we naturally greatly strengthen the evidence in 
support of the hypothesis and thus facilitate the acceptance of a gene-basis. 


4. MATERIAL AND METHOD. 


I have in my experiments used genes situated along the whole length 
of the X-chromosome. These genes were as follows: eosin (a, eye colour, 
1,5), blood (w/¢, eye colour, 1,5, allelomorph to eosin), bifid (6,, venation 
of wings, 7,3), crossveinless (c|, venation of wings, 13,7), cut (c,, shape of 
wings, 20,0), tan (t, body colour, 27,5), vermilion (v, eye colour, 33,0), garnet 
(g, eye colour, 44,1), forked (f, shape of bristles, 56,5), Bar (B, shape of 
eyes, 57,0). In addition to these factors, I have met with a number of others 
among the males used in the crosses, which might consequently have reap- 
peared later among the exceptional males. The loci of these factors are, 
however, of no interest in this connection. They were, as a matter of fact, 
composed of the factors for yellow (body colour), prune (eve colour), besides 
a number of genes situated in the second and third chromosomes. The experi- 
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TaBLe 1. Offspring of XXV-females heterozygous with regard to the « 


R e g u 1 a r m a ] e 
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Number — | —- —— —|— —|— | ] — 
| vef |tvgs tugs gs gi tv vg ctv tvg 
762 | 31 27 | 3 8 6 — 2 9 6 2 5 2 5 1 = = — — la = I 
765 39 6 | I 3 8 — 5 3 2 2 4 2 5 3 = nt os I I I ? 
769 | 24 19 | 6 1 3 4 7 4 3 2 5 7 3 2 - — 1 —_ - oom = 
77° 35 | 2 = 3 3 5 = 3 = 
771 30 I 2 | 4 3 - 6 2 3 = 1 I 
77 | 32 22 | 5 ei 6 2 3 6 2 2 7 3 3 an = a —< I I 
m7 4 a} 4 | — | - 
778 10 | I -- 1 I - — — - 
779 33 12 | 3 3 6 I 2 5 6 2 3 9 I = 
783 | 45 16 2 9 4 4 4 2 4 2 6 I 7 1 _— _ — — 3 2 I - 
784 2 15 2 3 2 1 7 4 1 2 2 3 6 I — “4 i — = = = 
70 | 16 16 3 5 2 3 3 3 3 3 ! 2 2 4 : . = = = = . 
787 22 25 3 5 I 5 2 6 3 3 I 4 4 2 
| 788 29 | «24 5 7 3 7 2 5 4 7 4 6 
789 21 20 2 3 4 3 3 2 3 2 2 5 — — 
790 25 18 5 4 1 2 2 6 3 1 2 3 4 - - 1 — — — - 
79 32 27 6 11 4 3 6 2 2 4 6 5 4 — I — — — _ _- - - 
797 38 21 2 6 4 2 4 _ 4 2 7 2 6 2 — 1 — I 
S04 18 12 3 2 2 I 5 1 2 2 2 - 
pot 26 23 3 7 6 2 7 3 4 2 5 5 2 ae 7 I Fae I 
| 16 I 6 I 2 6 — — -- — -- 
809 16 | 19 2 3 5 6 2 1 I 4 3 I 2 
‘ncorres ted 
lotal | 542 | 527 71 104 72 57 77 80 64 62 72 89 88 57 1 I I 5 8 7 6 
Corrected | 
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c,| ¢, | we we vele.e | les k 
I I -- 279 10 6 5-73 151 Ol l.s4 1.39 
I - I I 248 3 I 1.61 39 362.56 | 0.86 x 
— — — I — I = 257 2 0.78 19 814.70 | 
— — = 225 6 4 95 681.25 1.37 
I pee I =F ~ 357 5 7 3-36 115 978.50 | 
= - = 1 289 8 8 5-54 151 173.0r 1.35 
~ I = = = = 141 2 2 2.84 38 966.76 1.40 
I - - = 188 2 5 3-72 67 507.04 1.38 
— — 224 3 5 3.57 77 271.04 
I — I 200 6 5 5.50 104 000.00 
I <= = 254 9 9 7-09 167 096.44 
= I — I 273 6 4.40 114 774.66 1.24 
- - - 208 4 5 4.33 86 095.36 
I 149 7 4 7.38 IOI 902.59 2.14 
<= I I = 2 246 2 8 4.07 220.44 1.26 
I — -- - 162 5 1 3-70 57 736.8 1.48 
I 1 I 3 5 3 I 4 2 4 3 4 2 6 462 | 124 14! 4.10 2 515 635.09 0.24 
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RELATIONSHIPS IN DROSOPHILA 
ments frequently demanded the use of males of which a large number of 
the factors enumerated form part. When I obtained such males through the 
crosses about to be described it became necessary to procure cultures in which 
the males of the following generations should had the same X-chromosome. — 
In order to avoid the trouble of making up cultures, in which the females 
were likewise homozygous in regard to this X-chromosome, I made use of 
so-called double-vellow females, described by L. Morcan (1922). The two 
X-chromosomes in these females have from some cause adhered together 
(a fact which has been cytologically shown) in consequence of which these 
females exclusively produce exceptions, as all their eggs contain either two 
X-chromosomes or else no X-chromosome at all. If such a double-yellow 
female is fertilized by any kind of male, all her sons will inherit the entire 
X-chromosome of the father. 

It is evident, that the different experiments I have carried out could not 
take place simultaneously, but in most cases it was necessary to select suitable 
males from the outset. If therefore I had not time immediately to use a 
particular male, it was in consequence crossed with a double-yellow female, 
and the culture thus arising could if required be carried on through several 
generations, all the males from these continued cultures having, as before 
mentioned, the same X-chromosome as the male originally selected. When 
therefore in this work a male is said to be taken from a certain given cul- 
ture, it does not necessarily mean that it is itself directly taken from the 
culture in question, but it may be taken from a double-yellow culture of 
which a forefather was taken from the given culture. 

The substratum, on which I cultivated the flies, consisted as usual of 
banana-agar. I used neither fresh nor dried bananas, however, but banana flour 
(bought of C. Boussardon, 34, rue Montmartre, Paris) which greatly facili- 
tated the process of food preparation. The recipe followed in making up the 
food was: 50'gr. banana flour, 50 gr. soft sugar, 1,500 ccm. water, 3 ccm. 
concentrated acetic acid, 16 gr. agar-agar. After boiling and bottling dried 
yeast was added as ususal. 

The number of flies calculated (according to the method indicated above) 
was 58,921. In my former paper on non-disjunction the number was (in 
certain cases only calculated by the same method as in the present work) 
22,114. Thus the sum total of calculated flies in these non-disjunction experi- 
ments consists of 81,035. 


5. DESCRIPTION OF THE EXPERIMENTS. 


In the description of the experiments, which I am about to give, the 
terminology in customary use will be employed. For instance, in order to 
indicate which mutant genes are found in the X-chromosomes of a particular 
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TaBLeE 2. Offspring of XX-females heterozygous with rega 
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Total |496 314 | 35 |68| 39 [30/38 | 32 | 41 | 27 168 | 49/89/48 | 1 
female, the latter is designated by a horizontal line, over which are placed 
the signs for the mutant genes for the one X-chromosome, while below it 
are those for the mutant genes for the other X-chromosome. If on the other 
hand, it is a question of a male, it will suffice to set out the signs for the 
mutant genes found in its X-chromosome. For indicating in the Tables that 
it is case of crossingover between two given genes, a horizontal line is drawn, 
crossed by a short vertical one. On either side of this cross-line are put the 
signs for the genes between whose loci the crossingover took place. 

The principle according to which I carried out my experiments is, as I 
have already stated, in the main identical with that made use of in my 
previously published studies. Between the experiments forming the basis for 
the former work and those for the present one, some time elapsed during 
which I only kept my high percentage non-disjunction cultures going. I after- 
wards selected exceptional females and crossed them with males whose 
X-chromosome contained a largish number of genes. From the offspring of 
these crosses I took regular females, crossing them again with a male of a 
particular type. These regular females had inherited one X-chromosome from 
the original culture with the high percentage of exceptions, and one X-chromo- 
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the entire X’-chromosome and of the constitution ; 
Cy Ct Vv gf 


Calcul- 
»? gi wh tv zt | ue by ated 
off- 


spring 
Pp 


some from another source. From among the offspring of these females 1] 
selected males, which were crossovers between given loci, and it was there- 
fore naturally possible to obtain males, in whose X-chromosome a given part 
derived from the females showing high percentage of exceptions, and another 
part from other kind of females. Suitably selected males of this description, 
themselves deriving from cultures in which the mother was a usual XX- 
female and not an XXY-female, were chosen for further use. The reason 
for taking them from cultures in which the mother was XX, was only to 
ensure their being usual XY-males and not perhaps XYY-males. Males of 
the latter kind, would as is well known, in crossing with XX Y-females pos- 
sibly give rise to XX YY-females, in which the presence of two extra Y-chro- 
mosomes might perhaps cause modifications of the result. The XY-males, 
chosen according to the method stated above, were again crossed with ex- 
ceptional females from cultures with the high percentage. Their regular 
daughters had consequently one X-chromosome deriving altogether from the 
original high percentage cultures, and one X-chromosome of which only a 
certain part was of such derivation. They were in consequence homozygous 
in regard to the X-chromosome of the original cultures precisely and solely 
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TaBLe 3. Offspring of XXY-females which were homozygous with regard 
to a part of the X’-chromosome stretching from the left of eosin to the 
right of forked. 


} 
xcep-| Percentage Mean | 
Culture ff | tional | tional |of exceptions error Ex- 
Number ing | fema- | ‘cluded 
les 


235 470.15 
192 955.36 
330 864.82 
269 143. 

236 658.;2 
248 263.2 
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| 300 159.36 | 
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298 981.; 
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188 536.32 
107 259. 
144 032. 
274. 


198 248.04 
166 437.99 


26 
rs 868 246 17 
869 | 129 14 
873 | 178 10 
| 874 | 143 30 | 36.36 4.02 x 
883 | 163 20 | 14 20.86 | 
2 | | 
ay 892 116 19 | 17 31.03 . x 
= 9 9g / 31 30 
: 896 | 164 19 | 20 23.78 
897 169 | 18 | 22 23.67 
898 213 12 | 24 16.9 | | 
985 | uo} 6] 7 | 11.82 08 | 
986 129 | 21.7% 219 328.38 63 | 
990 5 | 3] 8.89 72 GOO.:o 
ip SE - | - 
992 25; 4 6.40 74 843.75 x 
904 120 | 7 | 14 | 
{ : 145 | / | 13 I 3-79 172 405.00 | Biss | 
4 I O17 103 16 | 17 | 32.03 224 274.26 | | 
| 1 026 131 | 7 | 6 117 038.02 2.61 
I 027 107 8 5 12.25 261. 2 | 3-16 | 
I 037 | 14 | I4 | 21.37 220 175.63 | 3.60 
eer | 1 042 127 | 17 12 | 22.83 223 709.23 3.72 | a ie 
7 20 | 24.0 2 3 | 
1 046 154 17 24.03 281 034.60 3-44 
1 O47 112 | 9 15 | 21.43 3.88 | 
1048 113 4 8 | 10.62 2.90 
1 050 162 | 4 8 | 7 2.06 | x 
1051 77 8 | 11.69 79 507.85 3.66 | 
1052 148 7 10 | IT .49 150 480.48 2.62 
pee | 1055 151 | 14 18 | 21.19 252 179.6 3-33 | | eee 
1056 126 | 8 9 | 13-49 147 .76 3.04 | 
1058 | 145 8 12 | 13-79 | 172 405.00 2.26 
1 059 | 147 | 12 8 | 13.61 172 872.00 2.83 | 
| | | | 
1 060 4 5 | 7-38 83 350.40 2.37 
| 1 061 |} 138] 12 12 | 17.39 3-23 | 
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TABLE 3. (Continued.) 


Calcul- 
ated Excep-| Percentage 

Culture off- of exceptions we Ex- 
Number spring 


cluded 


mM, 


97 477.24 
508.56 
151 533.36 
257 820.75 
218 664.48 
102 638.25 
312 800.54 
262 702.44 
180 083.33 
149 616.88 
216 302.00 
167 916.08 
113 311.22 
198 078.93 
215 567.38 
226 458.68 
163 307.52 
189 921.60 
181 422.87 
192 276.00 
191 358.72 
287 409.08 
117 708.80 
170 648.72 
233 058.56 
146 016.00 
122 554.88 
I 202 328.10 
I 5. 186 702.00 
I " 136 206.36 
1 205 , 243 712.00 


Uncorrected 
Total 12 642 741.06 


Corrected 
Total 11 O17 504.30 
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| 
3.22 
924 
x 
2.03 
2.85 
3-30 
3-91 
3-43 
0.36 
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TaBLeE 4. Offspring of XXY-females homozygous with regard to the entire 
X’-ciromosome. 


Calcul- | | 
ated Excep- ccep-| Percentage | | 


Ex- 
cluded 


Culture off. | tional exceptions 
Number spring | fema- 
les 


males | Py 
| 


mM, | 


| 


119 981.25 
278 775.00 


168 O21.00 


4 248 503.37 


“in respect of this particular part. It was these regular females which, if they 
proved to be of the constitution XXY, became the initial source of the 
various groups of cultures, collocated in the following Tables. 

I have previously mentioned, that the various experiments could naturally 
not be carried out simultaneously. It was moreover impossible to draw any 
conclusions from the results before having a fairly extensive material at 
hand. It could soon be seen, however, that, while the results in some groups 
of cultures were in full accord with my expectations, others did not fulfil 
them in any way. This naturally made me very doubtful as to the accuracy 
of my hypothesis; soon after, however, something occurred, itself requiring 
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1 370 | 16) 9 | 12.05 | 175 807.28 | | 
: | | 
I 373 | 126 | 17 22.22 21781872 | 3.70 
1 374 | 146 | 12 | 13 | 207 19I.s2 | 3.12 
1 388 219 14 I 1.87 229 253.58 | 2.19 
1 398 103 7 | QO 282.55 2.92 
oa ee I 402 157 | 10 | 15 15.92 | 210 255.97 2.93 : 
1451 245 | 16 | 35 | 20.22 | 403968.5 | 2.59 | | VOL. 
| 
a a 1454 246 | 10 | 16 10.<7 258 403.32 | 2.07 5 
I 490 149 15 13 | 13.79 227 338.24 | 3:20 
1519 | 119 | 12 | 9 | 17.65 | 172905.8: | 3-49 
| 
I 520 | 230 i7 16.09 | 310 523.00 2.42 | 
1525 118 | 8 | | 130 885.60 | 3.07 | 
| 
I 529 | I51 9 10.60 | 143 190.28 2.51 
| | | 
1 530 | 108 | 8 8 | 14.8 | 136 235.s2 3-42 
I 531 | 119 | 8 8 | 13.45 138 494.38 3.23 
ee ; 1612 | 150 17 | 20 | 24.67 3.52 | | i 
| 
1614 88 | 13 | 13 | 29.55 183 223.04 4.86 
1615 | 133 10 | 8 13.53 | 155 663.20 | 2.97 | 
1 617 | 7 6 | 14.29 | III 462.26 | 3-67 
1618 130 | 6 5 | 8.45 | 100724.00 | 2.44 
Total 3242| 245 | 265 | 15.73 | 0.63 
he 


29 
RELATIONSHIPS IN DROSOPHILA 


TABLE 5. Offspring of XXY-females homozygous with regard to a part of 
the X’-chromosome stretching from the left of eosin to a point between 
crossveinless and cut. 


Calcul- E 

ated Percentage 

Culture off- | tional pes of exce dena 2 ,? Ex- 
tional p mM), 

Number spring | fema- cluded 


les 
My, 


19 575.00 
136 085.25 
162 565.02 

84 942.00 
158 132.5: 
127 744.00 

§8 155.12 
138 500.48 
104 927.50 
237 056.04 

28 989.27 

57 544.62 
268 800.00 

57 984.64 

58 343.32 
163 773.98 

38 773-53 
122 004.48 

75 263.69 
140 608.5: 

29 550.75 

38 773-53 

75 686.40 
109 350.00 

39 008.28 

29 332.31 
137 221.02 

38 999.20 

66 555.72 

29 327.76 

47 973.12 
171 492.75 

67 368.45 

38 925.00 

38 851.83 
146 341.08 
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943 5 5.45 1.77 

944 9 6.77 1.58 
949 6 8.75 2.23 

: 962 222 | 14 12.36 2.19 x Bee Se 

969 

161 4 3.72 1.49 

970 200 I 17 16.00 2.59 x 

971 172 | 3 3.49 

1 003 197 11 2.05 

I 005 129 I 3-10 I.53 

1 007 208 9 6.25 1.68 
008 137 5 5-84 2.00 
1 009 233 7 6.44 1.61 
1 O13 129 I 1.53 
1 016 135 9 8.89 
1025 157 3 I.o1 I.09 x 
1 029 177 bend 2.09 
1031 147 3 4 4.76 1.75 
1038 138 2 I 2.17 1.24 
1 039 124 I 4 4.03 1.77 
1 O41 195 | 11 8 9.74 2.10 
1043 194 | 5 2 3.61 1.34 
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TABLE 5. (Continued.) 


Calcul-| | | 
ated |Excep- xcep-| Percentage | 
Culture off- | tional | |of exceptions) Ex- 

Number spring | fema- | ailien py | cluded 


| 


I 
I 


Uncorrected 
Total 


Corrected | 
Total 17 544 | | 225 5-47 66 | 0.26 
explanation, which seemed to constitute quite sufficient cause for the diver- 
gent results. The case was as follows: on making a new calculation of the 
percentage of exceptions in the cultures in which both X-chromosomes in 
their entire length derived from the original cultures with the high percentage, 
I found a decided lowering of the percentage had taken place. Now I have 
already previously pointed out that one of the circumstances clearly evident 
from my former investigation was the fact that the XX Y-females, which had 
inherited both X-chromosomes in their entire length from the original cul- 
tures with the high percentage, must themselves give rise to offspring with 
this high percentage of exceptions, irrespective of whence their autosomes 
and their Y-chromosome derived. This lowering of the percentage, which thus 
had actually taken place, must of course be reflected in the rest of the experi- 
ments, either by a general lowering of the various percentages or else by a 
lowering of the percentage of exceptions in the cultures which were homo- 
zygous in regard to a given part of the original X-chromosome, but not in 
cultures where the females were homozygous in regard to another part. As 
a matter of fact, it was this latter incident that had occurred. It should be 
pointed out that I know, by the consecutive order in which I carried out my 
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m, | 
| | | 
: | | | | | | 
| | | | | 
| 1 146 | 147 2 | | 2.04 29 388.24 | | x 
= 1 147 | 287 | 6 6 4.18 115 316.60 | 1.18 | Rae 
1149 254 | 5 5 3-94 96 128.84 | 1.22 
1157 256 | + + 3-13 77 332-48 | 
1 162 168 6 10 Q.s2 144 789.12 | 2.26 
| I 163 214 4 3 3-27 67 / 78.08 
Bee 1 165 180 8 4 6.67 112 104.co | 1.86 
> Ne 1 167 220 | 3 8 5-00 104 544.00 1.47 VOL. 
1 168 (3 8 6.43 102 928.32 | 5 
1974 
1 169 | 451 2 3 33 48 338.12 1.46 
1175 | 211 | 3 3 2.84 58 322.5: 
| | | 
1177 | 189 7 6 6.88 121 094.19 1.84 
| 179 233 6 4.72 104 777.77 1.39 
| 
| 206 | 198 12 16 | 14.14 240 320.52 | 2.48 
| - - 
| 236 | 281 | 5.74 4 767 689.24 0.24 | 
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TABLE 6. Offspring of XXY-females homozygous with regard to a part of 
the X’-chromosome stretching from a point between crossveinless and cut 
to the right of forked. 


Calcul- 
ated |Excep- Excep-| Percentage 
tional |of exceptions wit Ex- 
p; cluded 


Culture off. | tional 
Number spring | fema- 


males 
les 


My 


18 9.75 243 998.22 
15.71 252 813.33 
11.65 467 876.50 
114 708.5: 
17.73 320 892.00 

8.76 146 076.84 
10.88 186 989.08 
11.47 221 461.84 
11.81 132 257.80 
11.37 212 810.48 
11.76 141 124.48 

6.21 112 491.98 
11.35 186 184.00 
18.23 286 064.64 
17.42 189 921.60 
6.49 93 441.04 
10.39 143 244.64 
14.81 136 235.52 
9.19 154 354.75 
11.81 149 921.28 

7.05 148 918.8: 

7-33 129 872.36 
48 4171 660.50 


experiments, that the change taking place among the cultures which should 
have given the high percentage, must as a matter of fact have influenced 
the percentage of exceptions in the different groups of cultures. The reason 
for my ever being in doubt touching the cause of the unexpected result in 
some cultures, was due to my making up the final calculations respecting the 
cultures which I thought would give the high percentage of exceptions (and 
which I consequently looked upon as lacking special interest) considerably 
later. 

I will now pass on to a detailed description of the experiments. For the 
sake of brevity, I shall denote by X’ the X-chromosome deriving from the 
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TABLE 7. Offspring of XXY-females heterozygous with reyar 


| Non cross: | tv 
| overs —|— 
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Number 
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Total | 41 | | 7 | 9 
cultures in which at the outset I expected to find the high percentage, but 
in which on the contrary, I found the somewhat lowered percentage of 
exceptions. (In my former paper I used the sign X for the X-chromosome 
from the original cultures; since a change in this X-chromosome must neces- 
sarily, however, have taken place, I shall make use of a new sign.) 

Exceptional females, homozygous in regard to the.entire X’-chromosome, 
were crossed with males, having in their X-chromosome the factors for 
crossveinless, cut, tan, vermilion, garnet, forked. The females themselves had, 
in the one X-chromosome the factor for eosin, and in the other the factors 
for eosin and forked. Regular daughters from this cross, which were not 
forked, were crossed in pair-cultures with Bar males. The result of these 
crosses, Classified with regard to all the crossover-types, may be found in 
Tables 1 and 2. In Table 1 are comprised the cultures in which exceptionals 
occurred among the offspring, and where the mother must thus have been of 
the XXY-type. Table 2, on the other hand, comprises the cultures where the 
mother must have been an XX-female and therefore no exceptionals occurred. 
An eosin-male from culture 708 (Table 2) was crossed with exceptional 
females having entirely X’-chromosomes. Regular daughters of XX Y-type 
gave rise to the initial cultures of Table 3. The result shown in Table 3, is a per- 
centage of exceptions of 16,3 + 0,1 in a total of 8,301. The mothers in these 
cultures were homozygous in regard to a piece of the X’-chromosome stretch- 
ing from the left of the locus for eosin and to the right of the locus for 
forked; they were most likely homozygous in regard to the entire X’- 
chromosome. 
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the entire X’-chromosome and of the constitution 
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142 4 | 9 66 541.20! 
184 ; | 94 458.24 
163 £07 48 621.27/ 
245 49 | 105 043.75) 
134 100 912.72) 


193 3 | 7673294 


1 O61 | 492 310.121 0.66 


The direct continuation of the non-disjunction cultures, in which the 
females had the entire X’-chromosome, is given in Table 4. The result is a 
total of 3,242 flies and 15,73 + 0,63. 

An eosin, cut, tan, vermilion, garnet, forked male from culture 798 was 


crossed with exceptional females, having entire X’-chromosomes. Their regular 
XXY-daughters gave rise to the initial cultures of Table 5, where the result 
is 7,544 individuals and 5,17 + 0,26 % exceptions. That piece of the X’-chromo- 
some in regard to which the females were homozygous, stretches in this 
case from a point to the left of the locus for eosin (probably from the lefi 
extremity cf the chromosome) to a point between the loci for crossveinless 
and cut. 

From culture 798 (Table 2) a male was selected showing only the cha- 
racter for crossveinless. This male was crossed with exceptional females 
having the entire X’-chromosomes, and their regular daughters of the XXY- 
types form the basis for Table 6. Result: 4,186 individuals and a percentage 
of exceptions of 11,37+ 0,19. The part of the X’-chromosome in. regard to 
which the females were in this case homozygous stretched from a poini 
between crossveinless and cut to a point to the right of forked (probably 
to the right extremity of the chromosome). 

For my previous experiments, I selected males having in their X-chromo- 
some the factors for crossveinless, cut, tan, vermilion, garnet, forked; for 
another culture I used similar males, which were in addition blood bifid. Such 
males were likewise crossed with exceptional females having entire X’-chromo- 
somes. Regular daughters, not showing the character forked, were crossed 
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TaBLE &. Offspring of XX-females heterozygous with regard to 


Non cross- 
overs —|— —|— 


Culture 
Number 


817 
S21 


§22 


825 
828 
$36 


to 
NS 


Total 4 11 


4> 6 


in pair-cultures. Tables 7 and 8 show the results, Table 7 comprising as before 
the cultures in which exceptions occurred, and Table 8 those in which they 


did not occur. 
A male from culture 817, Table 8, which was blood, bifid, crossveinless, 


cut, tan, was crossed with XX Y-females having the entire X’-chromosomes. 


Their regular daughters were the origin of the cultures in Table 9. The result 


shows a percentage of exceptions of 6,32 + 0,39. Total 4,064. The portion of 
the X’-chromosome in regard to which the females were homozygous stretched 


in this case from a point between tan and vermilion to a point to the right 
of forked (probably to the right extremity of the chromosome). 
The basis for Table ro is as follows: a crossveinless, cut, garnet, forked 


male from culture 780 (Table 2) was as usual crossed with XX Y-females 


with the entire X’-chromosomes, and it is the offspring of their regular forked 
daughters of XXY-type which is tabulated in Table 10. Result: 4,301 indi- 
viduals and a percentage of exceptions of 5,13 + 0,33. The piece of the X’- 
chromosome in regard to which the XX Y-females were homozygous in this 
case has its left extremity between cut and tan, and its right between ver- 


milion and garnet. 


Finally, an eosin, vermilion, garnet, forked male was taken from culture 
798 (Table 2) and crossed with an exceptional female from culture 1,122 
(Table 3). Regular XX Y-daughters form the source of Table 11. The result 
was 2,234 flies with the percentage of exceptions 14,52+ 0,75. Here the piece 
of X’-chromosome in regard to which the females were homozygous had its 
left limit to the left of the locus for eosin (probably at the left extremity 
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of the chromosome) and its right limit somewhere between the loci for tan 
and vermilion. 

In giving the above results of the various crosses, I have, as may be 
noticed, always given the corrected averages. 


6. ANALYSIS OF THE TABLES. 


In the analysis of the results given by the Tables, which I shall now 
proceed to make, I must begin by repeating the remark that, as all the per- 
centages are more or less close together — which must of course be the 
case — the statistic estimation of the difference between them will always 
be a matter of balancing the probabilities against each other. This circum- 
stance, regrettable of course in itself, is, however, in my opinion unavoidable, 
unless we could carry out the experiments on such an unheard of scale, that 
all the errors in the averages become completely negligible. 

Bripces found in his work on non-disjunction (BRIDGES 1916) that the 
percentage of exceptions was 4,3 (or to be more exact 4,2). This estimate is 
based on a total of 56,474 flies. In reckoning up this percentage he excluded 
all cultures which he knew gave high percentage. On account of the large 
amount of material forming the basis for his calculations, we may doubtless 
consider that the figure 4,2 stands extremely near the ”true” average of 
percentages of exceptions in normal non-disjunction cultures (by normal non- 
disjunction cultures I of course mean those in which the exceptional-females 


have no X’-, X- or similar high-producing X-chromosome). When we wish 
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Tas_e 9. Offspring of XXY-females homozygous with regard to a part of 
the X’-chromosome stretching from a point between tan and vermilion to the 


right of forked. 


Calcul- 
ated Excep- Percentage Mean 
Culture off. tional of exceptions 2 error Ex: | 


Number spring fema cluded 


95 2 
221 461. 
263 952.37 
256 848.;: 
147 809.- 
182 960.12 
149 474.52 
120 314.5% 
19 603.6; 
123051. 
I 29 290.>; 
I “92 94 675.07 


Uncorrected | 
Total 15 760 876.« 


Corrected | 
Total 4064 7 | 150 82 O.; 


to compare the results of the different tables with normal non-disjunction 


cultures it is therefore always possible to rely on the percentage 4,26 as being 
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TABLE 10. Offspring of XXY-females homozygous with regard to a part of 
the X'-chromosome stretching from a point between cui and tan to a point 
between vermilion and garnet. 


Calcul- E 
ated Percentage 
Culture off- tional me of exceptions mn? ‘ 2 Ex- 
Number spring au cluded 
es 


m k 


38 599.00 
141 950.34 
66 541.20 
47 968.75 
96 192.00 
93 985.02 
156 405.12 
131 413.14 
38 348.24 
58 104.69 
102 955.76 
280 918.80 
95 082.05 
137 926.75 
84 944.16 
29 706.25 
38 912.00 
87 194.88 
151 078.50 « 
105 676.76 
205 856.64 
38 730.24 
123 511.63 
58 274.64 


Uncorrected 
Total 4698| 136 123 : 2 410 277.46 


Corrected | | 
Total | —— 118 105 5.18 2099 652.4: | 0.33 


correct. And the mean error of the difference between the percentage from 
a particular Table and the figure 4,2 may be considered as at the most 0,1 
higher than the mean error of the average in the Table in question. As a 
matter of fact is 


= 0,085 


y= {100 ao 4,26) 
| 56,474 


37 


: 

899 | 110 4 | 3.64 I.79 

goo 141 4 12 11.35 | | 2.67 | | Pay a 

go2 142 4 3 4.93 | | I.e2 | | ee 

999 125 2 3 4.00 | 1.75 

1 000 240 6 | 4 4.37 1.29 AS oe 

ie 1018 168 6 | 4 5-95 1.82 
1 092 212 10 7 8.02 1.87 
1 094 219 6 8 6.40 1.65 

1 127 94 | 2 2 4.26 | | 2.08 eee * 

1 140 203 | 4 2 2.96 1.29 

| 1141 | 9 2 6.36 1.96 

| 1142 222 | . 17 16 14.86 | 2.39 x eee 

1143 197 5 5 5.08 | 1.57 

| 

1144 185 6 9 8.11 | 2.01 

1145 159 5 | 4 5-66 | 1.83 

| 

1155 175 0.98 x 

1 208 160 3 I 2.50 | 1.23 ee 

| 

I 209 261 2 7 3.45 | | 1.13 ee 

| 

1210 285 7 9 5.6: | 1.36 
1215 342 | 4 | 8} 64 | | 1.33 
1 225 123 | 2 2 | 3.25 | 1.60 

1 229 257; 8 5 | 5.06 1.37 

1 334 207 | 2 4 2.90 | 


GERT BONNIER 


TABLE 11. Offspring of XXY-females homozygous with regard to a part of 
the X’-chromosome stretching from the left of eosin to a point between tan 
and vermilion. 


'Calcul-| | 
| ated Excep-|/Excep-| Percentage Mean 
Culture off-_| tional | tional exceptions | me error 
Number spring) f€- | males | p 
| males k 


! 
| 
| 


201 421.44 
547-74 
55 200.64 


| 


75 348.99 
218 350.08 
304 968.85 
248 490.27 
239 364.06 
259 744.72 
143 186.56 

62 080.60 
212 780.6: 
264 405.57 
195 228.80 
186 384.77 


Uncorrected 
Total 3-87 3 503 770.70 


Corrected 
Total | 2823 812.54 


In Tables 1 and 7 we found the percentage of exceptions to be respec- 
tively 4,75 and 4,9. The error in the first Table is 0,28, and in the other 0,6. 
In Table 1 the uncorrected average was lower than the corrected one, being 
4,10 + 0,24. These percentages stand assuredly so near the figure 4,26 that 
we may at once assert that these cultures show the normal low per- 
centage. All the XX Y-females here were heterozygous with regard to an entire 
X’-chromosome, and we are thus again enabled to confirm the fact that the 
something”, which causes the rise in the percentage of exceptions must be 
present in a homozygous condition. 

The exceptional females of Table 4 were, as we know, homozygous in 
regard to the entire X’-chromosome, but the percentage of exceptions (which 
did not require correction) is 15,73 + 0,63. In my former work, in which as 
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has been already mentioned, I was able to prove that XXY-females, which 


were homozygous in regard to the whole X-chromosome, gave the high per- 
centage of exceptions irrespective of the derivation of the autosomes and the 
Y-chromosome, I found this high percentage to be 22,23. There can thus be 
no doubt that a difference actualiy exists between the X-chromosome and the 
X’-chromosome, a difference which produces the lowering of the percentage 
of exceptions from about 22% to 15 4 16%. The data given in Table 3 
comprise females homozygous with regard to a part of the X’-chromosome, 
which stretches at the very least from a point to the left of eosin to a point 
to the right of forked, the percentage being 16,03 + 0,40, a percentage which 
has moreover been increased by correction. Since this percentage is higher 
than the percentage we saw in Table 4, we have every reason to assume 
that the females, which produced the offspring in Table 3, actually were 
homozygous in regard to the entire X’-chromosome. In other words, we may 
assume that XXY-females, homozygous for the entire X’-chromosome, will 
give a percentage of exceptions whose average is obtained by adding up the 
results of Tables 3 and 4, by means of which we find the average 15,91 + 0,33. 

In casting a glance at our Tables generally, we shall find several different 
percentages represented when it is a question of the offspring of XX Y-females 
which are homozygous in regard to different pieces of the X’-chromosome, 
and which are situated in the left part of this chromosome; but when it is 


a question of pieces lying in the right part of the chromosome, these pieces 
contribute only with low figures. We are thus able to assert that the difference, 


found between the X-chromosome and the X’-chromosome, must be caused 
by something situated in the right part of the latter. If we postulate that-it 
is a number of genes that determine the percentage of exceptions, we are 
thus able to assert that at least one such gene has its locus in the right part 
of the X-chromosome. 

The result of Table 5 was a percentage of 5,47 + 0,2. Comparing 
this percentage with the low percentage 4,2, which was, as we saw, cha- 
racteristic of the normal non-disjunction cultures, we shall, according to 
what has been stated above, be able to look upon the mean error of the 
difference as at most 0,1 more than 0,26; that is to say, if we consider that 
the mean error of the difference between the percentage 5,47 in Table 5 and 
the percentage 4,2 from BRIDGEs is 0,36, we have made a high estimate. But 
4,2 plus three times 0,36 is only 5,31. As we have, in addition to this, lowered 
the percentage by correction in Table ‘5 from 5,74 to 5,47, I think we may feel 
persuaded that the cultures, which are represented in Table 5 cannot be looked 
upon as normal non-disjunction cultures. We must therefore assume that — 
if it is genes that determine the percentage of exceptions — there must be 
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at least one gene situated to the left of some point between the loci for 


crossveinless and cut. 

The results from Table 6 (which did not require correction) showed the 
percentage 11,37 + 0,49. It is at once obvious that this percentage differs from 
the normal low percentage. It is, however, likewise evident that it differs 
from the average common to the results of Tables 3 and 4, 1.e. that which 
characterized the entire X’-chromosome, as the mean error of the difference 
is here 0,58, and 11,37 plus three times 0,53 is 13,11, while the average we found 
characteristic for the entire X’-chromosome was 15,91. Assuming that it is a 
question of genes influencing the percentage of exceptions, there must there- 
fore be vet another gene, situated somewhere to the right of a point between 
the loci for crossveinless and cut. 

The result in Table 11, viz. the percentage 14,52, comes so near the figure 
15,91, at least if we take into consideration the rather great mean error 0,75, 
that I dare not make any definite statement as to whether this is a case of 
realiy different percentages. If it is no question of different percentages, 
then it means that the genes for exception-percentages found in the X’- 
chromosome are all situated to the left of a point between tan and vermilion. 
But according to Table 9 we got a percentage of 6,32 + 0,39; here the XXY- 
females were homozygous in regard to a piece of the X’-chromosome, which 
lay to the right of a point between tan and vermilion. That this is a case 
of a percentage which cannot be considered to correspond with the low 
percentage characteristic of normal non-disjunction cultures, is evident from 
the fact that 4,25 plus three times 0,49 is 5,73. We must thus assume that in 
this cultures as well a pair of genes are to be found, situated to the right 
of a point between tan and vermilion and slightly raising the percentage of 
exceptions. 

We have then found the following genes for the percentages of ex- 
ceptions: I) one gene obtained from Table 5 and situated somewhere to the 
left of a point between crossveinless and cut; 2) further, one gene, situated 
to the right of crossveinless and deduced according to Table 6; 3) one gene, 
situated to the right of tan, deduced according to Table 9; 4) and, finally, 
one gene differentiating the X- from the X’-chromosomes. It may appear as 
if the genes named in 2) might possibly be identical with those in 3). But 
if we postulate that the X’-chromosome only possesses two genes for the 
percentage of exceptions, we are obliged to assume that one is situated between 
crossveinless and cut and is the cause of the percentage we found in Table 5; 
and also that the other lies between tan and vermilion and was the cause 
of the percentage found in Table 9; and finally, that the percentage in Table o 
was the result of interaction between these two genes. But how then can we 
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explain the percentage in Tables 3 and 4? It may thus be considered certain 
that at least three genes form part of the X’-chromosome for the percentage 
of exceptions, and consequently at least four such genes in the X-chromo- 
some, if there be any question at all of genes. If, in addition, we tage Tables 
10 and 11 into account, there would probably be a question of a yet greater 
number of genes. 

Assuming, however, .that it is the gene-basis which determines the 
percentage of exceptions, the explanation of the results in the Tables 
becomes obvious. Since a difference actually exists between the X-chromo- 
some and the X’-chromosome, we must also assume a difference between 
the gene-basis in these two chromosomes, and, for the reason given 
above, this difference must be situated in the right hand portion of the 
chromosome. Partly in consequence of the cultures in Table 11 showing a 
percentage of exceptions of 14,1s, and partly because the females there were 
homozygous in regard to that part of the X’-chromosome lying to the left of 
a point between tan and vermilion, we may assume that the difference existing 
between the X- and the X’-chromosome consists in the gene-basis of the 
X’-chromosome being divided at a point probably situated not far to the right 
of vermilion, and in such a way that the X’- and the X-chromosomes have 
an identical gene-basis to the left of this point; while to the right of this 
point the X’-chromosome has a gene-basis in common with that found in 
normal low percentage cultures. 

Given the above assumption it is evident, that the different percentages 
obtained by the various Tables may very well be found to accord with the 
principle that the longer the piece of the gene-basis of the X’-chromosome is 
that comes in question, the higher will the percentage of exceptions be. The 
figures are so obvious, that it seems unnecessary to go through them again 
in detail. In one case only can a cause for hesitation be found. The cultures 
in Table 10 were homozygous in regard to a piece of the X’-chromosome, 
the left extremity of which was between cut and tan, while its right lay 
between vermilion and garnet. The cultures from Table 9, on the other hand 
were homozygous in regard to the piece of the X-chromosome situated to 
the right of a point between tan and vermilion and of course stretching to 


the point to the right of vermilion dividing the X’- from the X-chromosome. 
The percentage from Table 10 was, however, only 5,13, and that from 
Table 9 was 6,2. But, on the one hand, the percentage in Table 10 
was lowered, while that in Table 9 was raised, the mean error of their diffe- 
rence being equal to 0,51, making it extremely difficult to determine whethei 
it really was a question of different percentages in this case. On the 
other hand, it is quite possible for the point, which in the X’-chromosome 
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divides the part coming from the X-chromosome from the remaining portion, 
to be situated so far to the right, that the cultures in Table 9 actually are 
homozygous in regard to a longer piece of the X’-chromosomie than was the 
case with the cultures in Table 10. It may, finally, very well be imagined 
that different parts of the gene-basis show greatly varying degrees of 
influence on the percentage of exceptions. This would not result in anything 
more extraordinary than that the coincidence might vary in degree in the 
different regions of the chromosomes, a fact which I took occasion to point 
out in the Introduction. I have already remarked, that the aim of the present 
investigation was not to obtain an exact relation between the percentage of 
exceptions and the length of that piece of the gene-basis which derives from 
the X-chromosome, similar to the relation I deduced in my former paper. 
I do not therefore intend to go into this question again. 

I have therefore proved that that which distinguishes the normal low 


percentage non-disjunction cultures from cultures having the X-chromosome, 
must be either a difference in the supposed gene-basis, or that there must 
be at least four recessive genes in the X-chromosome, which are not found 
in the normal X-chromosome. It is highly probable that the figure 4 is far 
too low. It is true, that we now know of several variable characters, depending 
upon the interaction of several genes; but in the first place it must, when it 
is a question of as many as four pairs of genes, be considered quite an unusual 
state of things, and secondly, they have never in such cases all been situated 
in the same chromosome. Finally, such interacting genes have been discovered 
by a process of selection, such as has not taken place at all in this case, 
neither could it be supposed to have done so. It seems to me therefore that 
the assumption that it is genes, which determine the percentages of exceptions 
is far more untenable than the assumption that a gene-basis is responsible 
for these percentage figures. It is not possible to penetrate further into this 
question by an analysis of our Tables, but I would like to point out, that, 


published in my former paper, except the percentages of exceptions in the 
cultures which were homozygous in regard to the entire X-chromosome. If 
the arguments I then brought forward in favour of a gene-basis be added 
to those now before us, its acceptance is in my opinion still further assured. 

Note. Since writing Part I of this work (with the exception of the follow- 
ing resumé, but since the description given below of the changes through 
equational non-disjunction was completed) I received in a letter from 
Dr. Mone a piece of information on the origin of cultures with high per- 
centage. He quotes a letter received by him from Dr. StuRTEVANT, in which 
the latter writes: "the origin of the high line (from a low one, probably by 


42 


in the present work, I have not taken into consideration any of the results 


he 
= 
10° 
i 
4 
i 
i 


RELATIONSHIPS IN DROSOPHILA 
equational non-disjunction’’). Such an origin for the high percentage cultures 
strengthens, as it appears to me, in the highest degree the assumption that it 
cannot be genes that determine the percentages. In the first place a high 
percentage culture must either have arisen directly from a low one, in which 
case a simultaneous mutation in all the genes must be presumed, causing the 
high percentage. Simultaneous mutations in several genes are to be sure well 
known, but in such cases it has always been a question of consecutive genes, 
e.g. in deficiency or complex-mutations, as described in the Introduction. 
Simultaneous mutation in a number of not consecutive genes is on the con- 
trary practically impossible to conceive of. Or secondly, the high percentage 
culture may have arisen through a process of equational non-disjunction (I 
must refer to the description following later for the significance of the term 
equational non-disjunction), in which case we are again obliged to assume 
either a simultaneous mutation in several genes, to which the same objections 
as those just mentioned may be made, or else it might be imagined that in 
cultures with a low percentage, all the genes necessary for the realization of 
the high percentage become accumulated through successive mutations in 
one of the X-chromosomes. On this equational non-disjunction has set in, 
through which the non-crossover chromosome is that which already contains 
all these genes, and the crossover chromosome arises through crossingover 
so far to the left or so far to the right that this chromosome likewise becomes 
furnished with all the genes for the high percentage. The reason for our 
assuming that all the genes must have collected in only one of the two 
X-chromosomes and not being able to assume that some have arisen in the 
one X-chromosome and the rest in the other, depends on the fact that we 
in that case should not through equational non-disjunction have obtained a 
female homozygous in regard to them all. But even this assumption is in 
the highest degree improbable. That such genes for high non-disjunction, 
which, if they existed, we would have every reason to suppose appear very 
seldom, should have occurred in such numbers that they could accumulate 
not only in the same culture but also in the same X-chromosome, requires 
sO many co-operating accidental circumstances, that we may consider that 
we have every right to eliminate this possibility. To this may be added, that 
in the case of equational non-disjunction, which will be described below, 
there can be no question of the female, which arose through the equational 
non-disjunction process, being homozygous in regard to a greater number of 
genes for percentage of exceptions than her mother. And in spite of that 
we have here a case of the percentage having risen. 
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7. ALTERATIONS IN THE PERCENTAGES OF EXCEPTIONS. 


a. Individual Alterations. 


In the survey of the statistic methods employed given above, I drew 
attention to the possibility of individual qualities in particular females causing 
great alterations in the percentages of exceptions among their offspring. 1 
will here relate an especially striking case of this kind. An exceptional female 
from culture 762 (Table 1) was crossed with an eosin, vermilion, garnet, 
forked male from culture 798 (Table 2); from this cross a vermilion-eyed 
female was selected, whose offspring proved her to be of the XXY-type. 
This female had inherited from her mother a part of the X’-chromosome 
lying to the right of vermilion, and from her father a part lying to the left 
of vermilion. She was therefore not homozygous in regard to any part of 
the X’-chromosome, and we might thus expect her to produce a low per- 
centage of exceptions, whether the percentage was supposed to be deter-- 
mined by genes or by a gene-basis. This vermilion-eyed female became 
the mother of culture 1,015 (Table 12) and the percentage of exceptions 
among her offsprings was, as may be seen, as high as 24,06. By continuing 
with exceptional daughters, it became obvious that this powerful rise in the 
expected percentage was purely individual and not transmissible by inheri- 
tance, as is evident by the remaining figures in Table 12. 


TABLE 12. Offspring of XXY-females heterozygous with regard to the entire 


X’-chromosome and of the constitution 
Calcul-|Excep- Excep- 
Culture | ated | tional |; Percentage 
tional 
Number | off- | fema 


males 
\spring| les | 


| 
of exceptions | 
| 


1015 | 133] 17 | 15 24.06 
I 150 225 7 | 3 4-44 
1154 145 3-45 
1174 199; 6 6.03 


1 180 
1181 223] 8 18 11.66 


1 132 87 | o I 


Total 


b. Alterations through Equational Non-Disjunction. 


One of the exceptional-females in culture 1,352 (Table 11) displayed 
eye-colour vermilion in addition to the character for eosin, having the light 
eye-colour typical for females homozygous in regard to both these eye-colour 
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factors. Judging by her offspring, in which all the regular males were like- 
Wise eosin vermilion, it was evident that this female must have arisen through 
what Bripces has called equational non-disjunction, and which he has 
described (1916, p. 121). Such equational non-disjunction consists of a process 
of non-disjunction, where, however, one of the two chromosomes is a non- 
crossover-chromosome, the other being a crossover-chromosome. It was now 
seen that, among the regular males of the offspring of the equational non- 
disjunction-female, some were forked and some not forked. We may thus 
consider that of the two chromosomes deriving from culture 1,352, it was 
the non-crossover-chromosome which contained eosin, vermilion, garnet, 
forked; while in the other chromosome the part lying to the left of a point 
between vermilion and garnet derived from the chromosome just mentioned, 
and the part situated to the right of this point derived from the chromosome 
of the mother which contained only eosin. In other words, that part of the 
X’-chromosome in regard to which the equational non-disjunction female was 
homozygous, was exactly identical with that part found in the mother, i.e. 
the part which characterized all the cultures in Table 11. 

The process leading to equational non-disjunction is rather rare. BRIDGES 
reports 18 such cases; personally I have only come across one before 
(BONNIER 1923, p. 105). The equational non-disjunction female was selected 
as the basis for a number of cultures comprised in Table 13. We see that the 
result is a total figure of 1,356, with a percentage of exceptions of 18,ss + 1,05. 
It appears therefore, as if this percentage must be looked upon as distinct 
from that in Table 11. The mean error of the difference between the per- 
centages in Table 11 and Table 13 is 1,29, and 14,52 plus three times 1,29 is 18,39. 
This last figure is lower than the corrected average in Table 13, but higher 
than the uncorrected. Had we, however, taken the uncorrected average into 
consideration, we should also have been obliged to lower the mean error of 
the difference, which in this case is 1,25. And we find that 14,52 plus three 
times 1,25 is 18,27, and, as the percentage 14,52 in Table 11 has been raised 
by correction, I think we have every right to assert that the percentage of 
Table 11 and Table 13 are really different. 

I pointed out just now that that part of the X’-chromosome in regard to 
which the females in Table 11 are homozygous, is identical with that in 
regard to which the females in Table 13 are homozygous. We should there- 
fore have had the right to expect the same percentage. If it had been a 
question of genes determining the percentage for exceptions, we should have 
had to assume that the process of equational non-disjunction would have 
caused a mutation in such genes, which seems singularly doubtful. There 
appears far more likelihood of a change in the structure of the gene-basis 
taking place through an equational non-disjunction, especially in view of the 
fact that we know so little of the nature of the gene-basis. 
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TABLE 13. Offspring of an equational exceptional female from culture 1 352 
(Table 11) and of her exceptional female descendents in different generations. 


| 

‘lExcep-| Percentage Mean 
- — tional of exceptions me, error 

} | spri ema- & | 


| 
| 
| 


1 423 
1 598 221 980.<0 
1 626 } 106 846.45 
1 627 202 962.24 


73 O84.o5 


1 628 247 OI 4.88 
1 629 | 

1 630 

1 631 

1 645 

1 648 


Uncorected 
Total 


Corrected 
Total 


c. Another kind of Hereditary Changes. 


The mother of culture 838, Table 14, was an exceptional female from 
culture 773, Table 1. She was crossed with a crossveinless, cut, tan, vermilion, 
garnet, forked male from stock. One of her daughters became the mother 
of the offspring in culture 074, Table 15. The latter was in her turn crossed 
with a crossveinless male from culture 798, Tabie 2. Her genetic constitution 

was: -. Thus she was not homozygous in regard to any part of 

¢, tugs 
the X’-chromosome, and she produced the low percentage of exceptions of 2,78. 
Five wild-type daughters from culture 974 were crossed with Bar males and 
became the mothers of cultures 1,078, 1,070, 1,082, 1,083 and 1,085. It was 
evident from the appearance of the regular males, that the mother of culture 


1,078 had the following constitution: ——— while the mothers of the remain- 


ing four cultures had constitution: —————.- These females were one and all 


homozygous in regard to the same part of the X’-chromosome, viz. the part 
which stretches from a point between crossveinless and cut to a point between 
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TABLE 14. Offspring of an exceptional female from culture 773 (Table 1), 
when crossed to a crossucinless, cut, tan, vermilion, garnet, forked male from 
stock. 


Non cross- | ¢, t tv v 
gf Calcul 
overs — — —|— ated 
Number off- 
wt spring 


3 125 

TABLE 15. Offspring of a daughter — of the constitution — 
Cy Ct zt v gt 


from Table 14, when crossed to a crossveinless male from culture 798, Table 2. 


Culture ated | tional poe Percentage 
Number off- | fema- of exceptions 


males 
spring| les 


974 108 fe) 3 2.78 


tan and vermilion. The percentage of exceptions might therefore be expected 
to be somewhere between an average not greatly exceeding the normal low 
average and a fairly high average. It is, however, clearly evident from 
Table 16, that an immense variability existed as regards this percentage. It 
should be observed that, as the above-mentioned females were themselves 
regular daughters, it was by no means certain that they were XX Y-females. 
The extremely low percentage of culture 1,082 may therefore possibly be 
due to a primary non-disjunction. The likewise very low percentage of culture 
1,085 can hardly be ascribed to primary non-disjunction, since both a female 
and a male which were exceptionals were present in that case. The said male 
was not examined in respect of fertility. Of the remaining three cultures, 
culture 1,078 had a percentage of 10,18, and culture 1,083 a percentage of 15,66. 
Both these percentages are fairly high, but considering the insignificant 
number of individuals hatched out in these cultures and the consequent high 
mean error, there is nothing remarkable in these figures. Finally, we have 
culture 1,079, in which, however, the percentage was as exceptionally high 
as 37,3. Cultures 1,184 and 1,185 (Table 16) deriving from exceptional 
daughters of culture 1,078, showed percentages of 8,0) and 13,33 respectively, 
averages which are not striking in any way. An exceptional daughter of 
culture 1,079 became the mother of culture 1,186 (Table 17); and an 
exceptional daughter of culture 1,185 became the mother of culture 1,236 
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TasLe 16. Offspring of five wild-type daughters from cuiture 974 (Table 15), 
which were homozygous with regard to a part of the X’-chromosome 
stretching from a point between crossveinless and cut to a point between 
tan and vermilion. 


Calcul-|Excep- 


ccep-| 
Culture ated | tional Excep- Percentage 
Number off- | fema- tional | 4¢ exceptions 
males | 


| spring | les 


| i | 
078 | 124 10.58 


| 
| 
| 
| 
| 
| 


| 


Total | 955 | | | 


{Table 17). These cultures 1,186 and 1,236 afterwards became the sources 
of cultures comprised in Table 17; they gave high percentages themselves 
and the average from the whole Table 17 is 26,25 + 0,76. 

There cannot be the slightest doubt that we have before us an actual and 
effective rise of the percentage of exceptions, although one and all of the 
cultures from 1,078 (Table 16) to the whole of Table 17 inclusive, were 
homozygous in regard to the same part of the X’-chromosome. What is most 
remarkable, however, is the manner in which the rise was effected. The 
cultures comprised in Table 17 are polyphyletic in so far as they derive, 
partly from culture 1,186, and partly from culture 1,236. One of these — 
namely culture 1,186 — was itself derived from a high percentage culture 
(1,079). The other — viz. culture 1,236 — derived on the other hand from 
a culture with no very high percentage (culture 1,185). Finally moreover, 
we must remember that the mothers of cultures 1,078 and 1,079 were sisters. 
One is therefore unable to escape from the thought, that something in the 
common root culture 974 (Table 15) must have been the cause of the strong 
rise evident from Table 16. That which affected the rise of the percentages 
was not, however, produced by crosses, as it was a question of exceptional 
females, in which both the X-chromosomes derive from the mother. It is 
therefore out of the question that the rise of the percentages could be pro- 
duced through the different females having become homozygous in regard to 
some genes, and the entire process by which the rise of the percentages took 
place is quite inexplicable, if genes are postulated as being the determining 
factor for the percentages of exceptions. Diagram 6 gives a pedigree of 
cultures in this connection. 
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Instead of the above postulate, it seems to me that we may assume that 
something in the gene-basis of the mother of culture 974 has slid. This 
sliding has through a couple of generations gradually produced an effect. 
That it was not incorrect to include the cultures deriving from culture 1,186 
with those deriving from culture 1,236 in the same Table (17), is evident 
from the fact that, taken separately, the former give a percentage of 25,77 
and the latter a percentage of 26,05, i.e. practically the same percentage. 

The left half of the X’-chromosome showed a percentage of 13 to 14. 
The entire X-chromosome gave about 22%. If there a chromosome were 
found, which in its entire length showed a percentage answering to the left 
half of the X’-chromosome, we ought to get a percentage of 26 to 28. It is 
therefore possible, although by no means certain, that in Table 17 we have 
cultures homozygous in regard to such a chromosome. 


1078 1 083 
10.48 15.66) 


1 236 
23.02 

Diagram 6. 


Pedigree of the cultures 1 186 and 1236 forming the origin of Table 17. 
The figures in parenthesis denote the percentages of exceptions. 


I must draw attention to yet another matter. The mother of culture 
1,230 is homozygous in regard to the same X-chromosomes as her mother, 
i.e. the mother of culture 1,185. The latter again was homozygous in regard 
to the same X-chromosomes as her mother, i.e. the mother of culture 1,078. 
I have already pointed out that, whether it is a matter of the gene-basis or 


of genes determining the percentages of exceptions, it is question of something 
which is without influence in a haploid condition. The change which took 
place must therefore have affected the two X-chromosomes at the same 
moment. A change taking place simultaneously in both X-chromosomes is 


likewise a circumstance that, with the knowledge we now possess of the 
mutability of the genes, is incompatible with the assumption that it is genes 
which determine the percentages of exceptions. We have, in the experiments 
described above, had many cases where the females in their one X-chromo- 
some had one gene-basis, and in the other X-chromosome another. We 
have never been able to discover their having any influence on each other, 
and in that respect the gene-basis is in complete agreement with the genes, 
i.e. we know that no contamination of genes takes place because of the genes 
being present in a heterozygous state. On the other hand, it is obvious that 


he 
974 
9A 
1184 1185 1 186 
‘8 13 (32.96 


GERT BONNIER 


TaBLr 17. Offspring of the exceptional female 1186 from culture 1.079 
(Table 16); of the exceptional female 1 236 from culture 1185 (Table 16); 
and of their exceptional female descendents in different generations. 


| 
| | | 


Calcul- | | 

Mother ated Excep- Excep-| Percentage | Mean 

Culture from off. tional tional Of exceptions, m? a2 error | Ex- 
Number | spring | fema- ‘cluded! 

Hy, | 


5 4 127 764.72 
1 236 | 4 185 139 16 16 23.02 246 342.75 3-37 | 
1 237 | 1 186 150 14 25 26. | 288 675.00 3.58 | 
1238 | 1186 79| 20 | 12 | 533 | | 
1 339 | 1 236 120 | 20 18 | 31.67 259 632.00 as | 
221 818.27 4.32 
23 142.68 6.50 
87 596.64 


204 199.96 
234 447-84 


1345 | 1237 113 | 19 12 27.43 224 989.78 
1346 | 1 237 139 12 24 25.90 266 823.01 | 72 


142 493. 
74441. 
345 298. 


186 233.52 


144! 1 346 143 if i def 25.17 269 313.33 | 3.63 | 
1 442 1 346 145 | 23 19 28.7 298 344.75 | 307 | 
I 443 1 346 88 15.9 117 708.80 3-90 
1 495 1 416 103 21 10 | 30.10 216 741.87 4.32 | | 


281 506.s0 


3284) 415 | 447 | 26.2 628608975; | or | 


Total 


a change in the gene-basis — we may call such a change mutation — can 
affect both the chromosomes at the same time, a fact we do not know in 
regard to the mutations affecting genes. 

I think thus that, with these additional arguments in support of the 
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I 343 1236 | 94 10 20 | 31 | 
1349 | 1238 76 9 10 | 25.00 92 | 4.97 | 
1350 | 1238 52 3 6 17.31 | 5-25 | 
I4il 1340 | 193 22 23 23-32 23 | 3-04 | 
1412 | 1344 | 102 | 10 24 33-33 226 703.16 | 4.67 | 
1413 1 344 128 | 15 | 26.56 | 249 692.16 | 3-90 | 
1414 | 1340 gi 7 12 20.88 150 300.15 | 4.26 | | 
1415 I 340 139 | 21 | 25.90 266 823.01 3-72 | | 
1416 | 1344 33 | 28.48 | | 
j 
1 438 1 344 1g! 15 32 | 24.08 354 230.5: 3.612 | 
1439 | 1344 166 24 17 | 24.70 308 627.20 | | 
1440 1 345 121 12 11 19.01 | 
1 50 1 438 165 20 16 | 21.82 3-22 
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hypothesis that it is a gene-basis, and not genes, which determines the per- 
centages of exceptions, we may consider this hypothesis of the gene-basis 
established. 


8. RESUME. 


Postulating that it is genes which determine the high percentage of 

exceptions we must assume: 

1. That at the least four pair of recessive genes are necessary, probably 
many more. 

. That the appearance of these genes has been brought about by the 
co-operation of so many accidental circumstances, that its probability 
is thereby extremely lessened. 

. That equational non-disjunction must influence the appearance of 
mutations in such genes. 

4. That mutations in such genes may occur simultaneously in both the 
X-chromosomes. 

Postulating, on the other hand, that it is a gene-basis, which determines 

the percentages of exceptions, we may assume: 

1. That the opinion, the longer the high percentage gene-basis is, the 
higher will be the percentage, is in complete agreement with the data 
in both my previous and my present work. 

. That, similarly to what is the case with the genes, the one gene-basis 
is unable in a heterozygous condition to contaminate” the other. 

. That, nevertheless, when a mutation” takes place in a gene-basis, it 
can do so simultaneously in both the X-chromosomes, and that equa- 
tional non-disjunction can have a ”mutatory” action on the gene-basis. 
On account of our lacking all experience of the nature of the gene- 
basis, no arguments based on experience can be advanced against these 
latter conditions. 


g. SOME REFLECTIONS ON THE NATURE AND EFFECT OF 
THE GENE-BASIS. 


It is of course extremely difficult to attempt to give any opinion on the 
nature of the gene-basis. As a matter of fact, we know practically nothing 
about the composition of the genes, and naturally still less about that of the 
gene-basis. We may, however, feel persuaded that the gene-basis, like the 
genes, must have a highly complicated chemical structure. We have also the 
right to suppose that, as the genes act upon many different characters, the 
same should hold good of the gene-basis. In other words, we may assume 
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that several other characters besides the percentage of exceptions are deter- 
mined — or at any rate in part determined — by the gene-basis. The gene- 
basis should probably be considered as constituting a continuum composed 
of very complicated chemical substances, in which the genes are embedded, 
as seen by diagram 7. 

In regard to the composition of the gene-basis, it may be possible for 
us to make some conjectures with the help of our experiments. We have 
seen that the effect which was produced through the difference between the 


X- and the X’-chromosomes consisted of the lowering of the percentage 

of exceptions. This lowering of the 
B%DGA2AzBZPS percentage might, as already stated, 

be, a priori, conceived as affecting 
either the whole chromosome or only 
a part of the same. It appeared from 
the experiments, that this lowering of 
the percentage was complete (i.e. down to the normal low figure) in the right 
portion of the chromosome, while the left portion had probably undergone 
no change at all, or in any case only a very slight one. Thus the left part 
of the X’-chromosome consists of a chromosome which, from the point of 


Diagram 7. 
Diagram of a chromosome from the point 
of view of the existence of a gene-basis. 


view of the gene-basis, is at any rate nearly identical with the X-chromosome, 
its right portion on the other hand, consists of a gene-basis identical with 
that in normal cultures. Had the change which took place consisted of a 
general lowering of the percentage of exceptions along the entire length of 
the chromosome, we might have expected the high percentage part of the 
gene-basis to overflow, if we may give it this term, the whole chromosome 
till a certain balance had been attained (diagram 8a, b). As a matter of fact, 
no such equaliy divided lowering of the percentages took place, and we must 
therefore assume that the boundary between that part of the X’-chromosome 
deriving from the X-chromosome and that consisting of a normal X-chromo- 
some remains unaltered. That is to say, we must assume the constitution of 
the chromosome to be such, that no overflow of the gene-basis need occur 
(diagram 8c). It is of course impossible to determine whether this depends 
on a cohesion within the gene-basis itself or whether it is due to the genes 
forming some kind of barrier against this overflow. 


Another character over which the gene-basis seems likely to have a 
dominating influence is the phenomenon of crossingover. It is not, of 
course, possible to prove that this is the case without further evidence, but, 
to give an example, such facts as the coincidence varying in degree in different 
parts of the chromosome and in connection therewith the varying internodal 
lengths of the chromosomes in different parts of the latter, point as it appears 
to me, to something other than the genes themselves playing a role in this 
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matter. It may, for instance, be easily imagined that the ’factors” which 
cause alterations in the crossingover values mentioned by me in the Intro- 
duction, are as a matter of fact, phenomena that should be traced back to the 
gene-basis. 

It is well known that the basis for the determination of sex is found 
in the X-chromosome, but thanks to a number of investigations carried out 
by BripGEs (1921 b, 1922) and others, we know likewise that all chromosomes 
may have a share in sex-determination. It has, on the other hand, never been 
possible to actually prove the existence of a factor for sex. As long as 
sex distribution is studied 
without reference to the 
chromosome, this distri- 
bution points to its being 
dependent on Mendelian 
factors. It is therefore 
perfectly natural that, 
during an early period in 


8. 

the existence of Mende- Diagram of the gene-basis. a, b, from the point of view 
lism, sex was considered of an “overflowing” heing possible; c, when this "over- 
to be a character which, 

like so many others, was determined by Mendelian genes. We are there- 
fore faced here by the fact that, as I stated in my Introduction, we see 
a character which in its distribution resembles the chromosomes, and appears 
consequently to be dependent on the Mendelian genes, but which, on 
account of the impossibility of localizing any of the latter, must be looked 
upon as due to something else. It must, however, be admitted that we 
cannot in respect of sex-determination prove that supposed genes for sex 
are in reality impossible to localize. We can only refer to the fact that 
such localization has not hitherto taken place. And did some factor for 
sex exist, it would indeed be remarkable if some such factors had not 
been met with, at least in the case of Drosophila melanogaster, in which such 
an immense number of genes are known. I think thus that the something 


flowing’ 


within the chromosomes which determines sex is not genes, but the gene- 
basis. The fact that in bony fishes crossing over may occur between the X- 
and the Y-chromosomes (AIDA 1921, SCHMIDT 1920, WINGE 1923) does not 
seem in any way to modify what I have here stated. If, in addition to this, 
we consider that the Y-chromosome of Drosophila is free of factors, but 
nevertheless possesses an influence over sex — males without Y-chromosomes 
are as is known sterile — it becomes natural to assume that that which this 
Y-chromosome consists of is actually a gene-basis without any genes em- 
bedded in it. 

The percentage of exceptions is a quantitative character, and different 
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gene-basis may produce varying percentages. It is therefore possible to assume 
that the gene-basis may influence other quantitative phenomena. On account 
of the reasons which I have just stated of the significance of the gene-basis 
in the determination of sex, it is thus most probable that in cases of quan- 
titative gradations of the sex-character, the gene-basis is responsible for 
these gradations. Such quantitative sex gradations are well known through 
the much debated and important experiments carried out by GOLDSCHMIDT 
(1920) with Lymantria dispar. He succeeded, as we know, in obtaining a 
whole series of stages of intersexuality in this animal, and has traced this 
condition to the influence of two systems of multiple allelomorphs. He con- 
siders the one system to be situated in the X-chromosome, the other in the 
Y-chromosome or in the cytoplasm. (He has later adduced arguments, which 
appear to him conclusive, for localizing them in the Y-chromosome.) Each 
of these systems of multiple allelomorphs consists, according to GOLDSCHMIDT, 
of a series of genes, similar in quality but differing in quantity. The reason 
stated above against the dependence of sex on genes, naturally holds good 
in this case as well. My opinion is therefore, that that which, in the GoLp- 
SCHMIDT experiments, determines the grade of intersexuality may best be 
explained as due to a system of quantitatively differing gene-bases instead 
of to genes. 


PART II. CROSSES BETWEEN DROSOPHILA MELANO- 
GASTER AND DROSOPHILA SIMULANS. 


1. INTRODUCTION. 


In this part of my paper I will seek to deal'with some of the affinities 
existing between species of the genus Drosophila, viz: D. melanogaster and 
D. simulans. 


STURTEVANT has published a number of papers (1920, 1921 a, b) treating 
of the mutant characters in simulans, as well as of the results obtained by him 
in crosses between D. melanogaster and D. simulans. According to him 
simulans differs in regard to its external characters from melanogaster by 
the somewhat dissimilar appearance of the male copulatory organs. There 
are besides differences in the tingeing of the mesonotum in the shape of eyes 
and cheeks. Finally, the two filaments surrounding the micropyle of the eggs 
are somewhat dissimilar in appearance, and the individual simulans must 
on the whole be a trifle smaller than the individual melanogaster. But all 
these differences are extremely slight and unimportant, and the only one 
which may be said to be obvious is the difference between the external male 
genitalia (illustrated by STURTEVANT, 1920). As these genitalia are of very 
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delicate construction, however, it naturally requires considerable practice to 
be able to distinguish between melanogaster and simulans. 


As a matter of fact, STURTEVANT actually points out that simulans must 
often have been met with in Drosophila laboratories without having been 
distinguished from melanogaster. It was not till the discovery of the diffe- 
rences in the copulatory organs of the male (a discovery made by BRIDGES) 
that the disparity between these two species became evident. That we actually 
have here two different species is made abundantly evident by the results 
obtained by crossing them with one another. The cross melanogaster 2 X 
simulans 8 is rather easy to obtain, while from the reverse cross it is 
considerably more difficult to get any result. I have not personally succeeded 
in obtaining any offspring in culture bottles with female simulans and male 
melanogaster, wherefore in the coming description I will devote myself 
entirely to the result of the cross melanogaster 2 X simulans 3. The 
cross simulans 2 >< melanogaster 6 has, however, been successfully carried 
out by both SturTEvANT and Morcay, although not particularly often. 


The results of these different crosses are as follows: 
XX melanogaster 2X simulans 3 : only females 
XXY melanogaster 2X simulans 8: regular females and exceptional males 
XX_ simulans 2X melanogaster  : males and few females 
XXY simulans 2° nielanogaster 8 : regular males and exceptional females. 

To these results must be added that all the individuals produced by these 
crosses are absolutely sterile. According to StURTEVANT the few females pro- 
duced by the cross simulans 9 *& melanogaster 8 have only been obtained 
from MorGan’s experiments and then always from older cultures. To the 
above catalogue of the nature of the offspring from crosses between melano- 
gaster and simulans, I may add that if a double-yellow melanogaster female 
be crossed with a simulans male one obtains precisely that which could be 
expected, viz: only exceptional males. STURTEVANT’s statement on the results 
of the cross XXY simulans 2 >< melanogaster are derived from only one 
such cross. It is therefore probable that if such crosses could be repeated on 
a larger scale, one would obtain therefrom some regular females as well, 
as was the case with the XX simulans female. 

The reason why it is so much easier tou succeed with crosses of the one 
type than with crosses of the other is, according to STURTEVANT, simply 
that melanogaster females bear mating with simulans males better than 
simulans females do that with melanogaster males. 

Unisexual broods have previously been found in what was then believed 
to be intra-specific melanogaster-crosses (QUACKENBUSH 1910). But, as 
STURTEVANT points out, this cross was probably one between melanogaster 
and simulans. 
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The characters distinguishing melanogaster from simulans are, in the 
hybrids between them, more or less intermediary. A number of other cha- 
racters, respecting bristles, venation of wings and banding of abdomen, exist, 
however, in regard to which the hybrids differ from both parental types. 
STURTEVANT assumes that these characters depend on dominiant comple- 
mentary genes carried by both species. It does not appear to me that this 
need necessarily by the correct explanation, and I will return to the matter 
presently. 

In Drosophila simulans, as in many other Drosophila species, a large 
number of mutations have arisen. Several of the mutant characters are in 
appearance exactly similar to the corresponding characters in melanogaster. 
The fact that they actually are due to the same genes has been proved in a 
number of cases by the interspecific crosses between melanogaster and simu- 
lans, rendered possible by most of the mutant genes being recessive; we find, 
e.g. the recessive character vellow body colour in melanogaster as well as 
in simulans. From crosses between such yellow individuals from the two 
species the hybrids also turn out vellow, which would not have been the case 
if the yellow body colour had been due to a different gene in simulans to 
that in the melanogaster. STURTEVANT has in like manner found a number: 
of genes in simulans which have their homologa in melanogaster. Further, 
it is a fact that, in localizing simulans genes, one finds in general the same 
loci as for the corresponding melanogaster genes. A few minor exceptions 
from this condition — which shall be discussed later — appear to be of no 
great significance. Finally, the chromosome groups in the two species are 
morphologically exactly identical (see below). We are therefore faced by the 
following astounding facts: 

1. A species exists known by the name of Drosuphila melanogaster. 
Within this species we know of a large number of varieties, e.g. the three 
following: the so-called wild type, the vellow-body-coloured variety and the 
scarlet-eye-coloured variety. These three varieties are particularly easy to 
distinguish from each other, even by persons completely ignorant of all bio- 
logical matters. The crosses between these varieties are easy to carry out, 
the results always follow the general laws of heredity and the offspring of 
‘the different generations is fully fertile. 

2. We have another species, Drosophila simulans, of which a large 
number of varieties is likewise known, e.g. the wild type, the yellow-bodied 
and the scarlet eyed. These three varieties are easily distinguished by anyone, 
and the crosses between them are completely normal. 

3. In carrying out a comparison between a wild-type melanogaster male 
and a wild-type simulans male very great experience is required in order 
to be able to distinguish between them; while the difficulties in distinguishing 
between a wild-type melanogaster female and a wild-type simulans female 
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are so great, that even the most highly trained Drosophila-worker may often 
be in doubt as to which is which of the two species. This holds good likewise 
for the two varieties vellow body and scarlet eyes. 

4. The analogy between the corresponding varieties of melanogaster and 
simulans is assuredly not limited to the external characters, but is also true 
of the genes and the chromosome group. (Cf. Part III.) 

5. Drosophila melanogaster and Drosophila simulans must nevertheless 
be regarded as forming different species, which is evident by the crosses 
between them. These crosses namely always give completely abnormal results, 
irrespective of their being made between corresponding varieties or not. Their 
ofispring is, for instance, always completely sterile. 

On this account I believe that, for studying the affinities which may 
exist between organisms belonging to different but as closely as possible 
related species, it is impossible to find any more suitable for the purpose than 
the two species Drosophila melanogaster and Drosophila simulans. 

It being possible to watch the distribution of the sex-linked characters 
among hybrids, and this distribution within the sex that appears being per- 
tectly normal, STURTEVANT came to the inevitable conclusion that unisexuality 
in the offspring cannot depend upon any changing over one sex to the other, 
as is the case e.g. in the well known crosses carried out by GOLDSCHMIDT 
with races of the gipsy moth Lymantria dispar. STURTEVANT found, however, 
that the mortality among the larvae from the cross melanogaster female 
< simulans male was great, and likewise that a number of the larvae deve- 
loped so slowly that they were still in a larval condition when a whole row 
of adults had left the pupa-cases ; also that these larvae died without pupating. 
Without making any counts, I have been able to establish that StURTEVANT’s 
assertions are correct. When having my attention fixed on the culture bottles 
of hybrids, I have, namely, several times discovered dead larvae and also 
larvae continuing in a larval condition several days after their sisters of the 
same age had left the puparia. These larvae died without pupating even if 
transferred to a fresh vial. These larvae were generally quite small; only 
once have I found a larva which when it died had approximately reached 
the size generally attained by normal larvae immediately before pupation. 

In order to carry out studies on the affinities existing between the two 
species Drosophila melanogaster and Drosophila simulans, we have several 
methods to choose from. Either the purely genetic affinities may be studied, 
as in STURTEVANT’s already frequently cited interesting work. Or, as it appears 
to me necessary for the purpose of gaining a deeper insight into the question, 
investigations of a physiological, microchemical and anatomical nature on the 
relations between the two species above-mentioned may be made. Such 
investigations may naturally be carried out on the parent-species as well as 
on their hybrids. It is, however, obvious that in beginning studies of this kind, 
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one chooses that nearest to hand. It seemed to me best to commence by exa- 
mining the histological reason for the individuals that survived the pupa stage 
being sterile, and likewise the histological cause of the death of the remaining 
larvae. The following investigation consists in fact of a histological study 
of some hybrid larvae and of the ovaries of the hybrid females, but I hope 
that these studies will only be precursory to others of the same nature. The 
question of the interspecific relations between melanogaster and simulans 
appears to me of such import for a great part of the problem of heredity 
research, that I believe it to be worth while to attack this question from 
several different points of view. 


2. MATERIAL AND METHOD. 


The material at my disposal has consisted, partly of ovaries of hybrids 
between melanogaster 2 and simulans and partly of larvae from similar 
crosses. For purposes of comparison with the larvae I have used larvae and 
pupae from normal cultures of melanogaster. This comparison showed, how- 
ever, that a number of hybrid larvae were perfectly normal so far as I 
examined them, as was also the case with some of the larvae which had just 
died. A few of the hybrid larvae showed minor anomalies in the intestinal 
canal, but only three hybrid larvae had a series of changes of a strikingly 
pathological nature. These three larvae were all such as had continued at the 
larval stage several days after their sisters had hatched out as completely 
developed flies. It is worthy of note that, among the hybrid larvae which were 
perfectly normal, some of these overaged larvae were also to be found. 
The reasons for my discovering both normal and pathological individuals 
among the hybrid larvae shall be dealt with presently, but my studies have 
naturally been principally directed to these three extremely pathological larvae. 
I am unable to state either the exact length or the exact age of these larvae, 
but as the normal individuals from comparative cultures of the same length 
must be considerably younger than the hybrid larvae, and the normal indi- 
viduals of the same age must already be fully-hatched flies, I think a 
statement of length and age may be considered rather superfluous. Of these 
three hybrid larvae two were about the length of two-day old larvae, and 
they were fixed before they died. The third hybrid larva was the one above- 
mentioned, and its length approximately corresponded to that of normal larvae 
just before pupation. This larva was fixed after death, but it can be proved 
that the pathological changes it showed were not of a post-mortem nature, 
as I know through control of the culture from which it was derived, that 
at the most an hour passed between its death and fixation. In addition to 
this, one of the most typical and earliest in appearance of the post-mortem 
changes is that the transverse section of a larva becomes shrunk and wrinkled 
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instead of smooth and glossy. In this case there was no such shrinkage. 
I will, in the following, call the two smaller larvae larva a and larva b, and 
the largest larva c. The normal individuals, which I used for comparative 
purposes, consisted of a quite small larva, a mediumsized larva and a larva 
immediately previous to pupation. These larvae I will denote larva 4, larva B 
and larva C respectively. I have further employed an individual on the point 
of pupation, which was therefore capable of moving the fore part of its 
body, but was otherwise immovable. This latter I will call the moment of 
pupation. Finally, I have used pupae at three different stages: firstly, one 
that was still white and could therefore only be a couple of hours old; 
secondly, a pupa that was barely 24 hours old, and lastly, one that was 
between one and two days oid. These may be designated pupa 1, pupa B 
and pupa C. 

It may perhaps be objected that I have for my comparative material 
employed only individuals of melanogaster, and none of simulans. As my 
studies, however, are only in connection with characters which are not spe- 
cially typical of the different Drosophila species, but — judging by the litera- 
ture on the metamorphosis of flies — are more or less general for all Diptera, 
it seems to me of no consequence that I have restricted myself to the use 
of melanogaster. for comparison. 

For the fixation of larvae and pupae, I have only used one fixing fluid, 
viz. CARNOyY’s fluid. The latter has namely proved to be the only solution of 
the many I have tried —- among which may be mentioned Bourns’ solution, 
FLEMMING’s strong solution, sublimated alcohol, preceded by water at 65° — 
which penetrates sufficiently rapidly to ensure against any post-mortem 
change taking place. Water at 65° certainly kills the larvae very rapidly, 
but it is always followed by the unfailing processes of shrinkage, e.g. in the 
intestinal canal. Before transferring the larvae from CaRNoy’s fluid to alcohol, 
I have always pricked a small hole in its head in order to avoid shrinking 
and to enable the paraffin to penetrate. The thickness of the sections has 
always been 5 u. 

The method of staining has been the usual HEIDENHAIN’s iron-haema- 
toxylin. Some of the preparations have been double-stained with MALLory’s 
connective-tissue stain. 

The ovaries, which have of course always been dissected, have been 
fixed, some in FLEMMING’s strong solution, some in CHampy’s fluid. The 
former were stained with iron-haematoxylin and the latter according to KuLL’s 
mitochondria staining method. The thickness of the sections was 4u. 

The figures, with the exception of the first chromosome picture, are all 
photomicrographs. The coloured plates are likewise photographically repro- 
duced, as I used the ordinary colour-filters for three-colour printing in photo- 
graphing them. 
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3. THE MORPHOLOGICAL IDENTITY BETWEEN THE CHROMO- 
SOME GROUPS IN DROSOPHILA MELANOGASTER AND DROSO- 
PHILA SIMULANS. 


The identity between the chromosome groups in the two species melano- 
gaster and simulans plays a very important role in the theoretic speculations 
on their interspecific relations forming the subject of the next part of this 
paper. It seems therefore expedient to begin this part, which deals with 
the anatomical conditions, with a summary of what there is to be said in 
regard to the morphological identity between the chromosome. groups in 


question. 

STURTEVANT expresses himself in several places more or less affirmatively 
concerning this identity, although never making any positive statements. Thus 
he says (1920, p. 488): "the two ... species ... probably have identical chromo- 
some groups”. Further on in the same work (p. 490) he states: "Dr. C. W. 
Metz reports after a preliminary study, that the chromosome groups are 
probably also identical.” Finally, in the summary he makes after his studies 
on Drosophila simulans (1921 b, p. 198): ”D. simulans apparently has the same 
chromosome group as mtelanogaster, viz. (haploid group) a rod-shaped X, 
two large V-shaped autosomes and a small spherical autosome.” In a quite 
recently published work by Metz, Moses and Mason (1923) a collation is 
made of different types of chromosome groups within the genus Drosophila 
(p. 7). A schematic picture is found there of the chromosome group in 
melanogaster and likewise of the chromosome group in simulans, showing 
perfect similarity between the two. They use, however, different designations 
in these schemata for the sex-chromosomes which can be positively ascertained 
to be such, and for those for whose sex-chromosome nature certain reasons 
can alone be alledged. Judging by these designations one may rely on the 
chromosome which in melanogaster is considered to be the X-chromosome 
actually being such an one, while no such security is found in regard to the 
supposed X-chromosome in simulans. There are naturally two ways of deter- 
mining whether a chromosome is a sex-chromosome or not. One may either 
compare the chromosome groups of the two sexes, thereby obtaining a chance 
of deciding in cases where the X- and Y-chromosomes are morphologically 
different; or one may use the other method, which necessitates access to 
XXY-females, from whose chromosome groups it is as a rule possible to 
determine which are sex-chromosomes. In the case of melanogaster the 
X-chromosome has on frequent occasions been identified by both these 
methods. From the above-mentioned scheme of Metz, Moses and Mason 
it does not appear that anything of this kind has been done in the case of 
simulans, as according to this scheme ovarial chromosome groups only have 
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been examined in simulans. I have not myself had access to any XX Y-simulans 
and have thus not been in a position to investigate the chromosome groups 
of such females. Neither have I attempted to examine the chromosome group 
of simulans males, while, as an investigation of the chromosome group of 
XX-females would not in any case bring anything new to light, I have con- 
sequently not examined any of the latter. 

Even if an investigation of the chromosome groups of the XX Y-females 
or males in simulans was carried out, one would only be abled to determine 
which chromosome is the X-chromosome, but not to obetain any definite 
results in regard to the homologies between the autosomes of melanogaster 
and simulans. The only thing we should have to go by is the obvious similarity 
in appearance of the chromosome groups in the two species. 

It may then be asked: is there no other method for establishing the 
morphological identity between the two chromosome groups in question? The 
answer will be in the affirmative, as there always remains the possibility of 
attempting an investigation of the gonads of the hybrids. In order to make 
the aim of such an investigation clear, it is necessary to refer to one of the 
most remarkable phenomena recorded in some of the works of Diptera-cyto- 
logists. The phenomenon I allude to is the paired association of chromosomes. 
It was STEVENs who, in her studies on different species of Diptera, first 
drew attention to this association (STEVENS 1907, 1910), which she had 
observed took place in all oogonial and spermatogonial mitoses as well 
as in embryonic cells. Above all, however, it is through the detailed and 
complete chromosome studies in Diptera of MEtTz (1914, 1916 a, b, 1922 a, b) 
that we have obtained exact knowledge of the occurrence of the chromo- 
somes in different kinds of cells within this group of animals. He has, through 
observation of a particularly large number of gonades of different Diptera- 
species as well as of different embryonic tissues from these animals, dis-— 
covered that the appearance of the chromosome in pairs is quite general in 
Diptera. It is well known that, in Diptera as in many other groups of animals, 
the chromosomes may be arranged in a row, often consisting of different 
morphological types, so that, in all diploid cells there are always two of each 
type (at least in the females), and it is these two which conjugate at the 
maturation divisions. In organisms belonging to groups of animals other than 
Diptera these two chromosomes, belonging to one and the same pair, lie as 
a rule during the different somatic cell divisions in no special order. Through 
Metz we now know that in Diptera on the contrary, the two chromosomes be- 
longing to a pair lie during all the cell divisions that occur — somatic as well 
as germinal — close together, more or less in the same manner as is the 
case in the chromosome-conjugations during the maturation divisions. This 
paired condition may be especially clearly observed in the equatorial plates 
of the oogonias, but occurs at all stages of the cell divisions, in all cells, 
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and from the earliest prophase to the latest anaphase. According to METz, 
this association is most intimate at the earliest and latest cell-division stages, 
least intimate on the other hand in the metaphase. He finished his paper 
(1916 a, p. 259) by summarizing his conclusions thus: 

"rt. That the paired arrangement of chromosomes is not due to a random 
assorting process, but is selective to the highest degree. 

2. That each maternal chromosome becomes associated with a definite, 
similar paternal chromosome and with no other. 

3. That chromosome pairing is dependent upon the qualitative nature 
of the chromosomes, — and more specifically upon a qualitative (physico- 
chemical) similarity between associating members.” 

MEeETz points out, however, that this occurrence of the chromosomes in 
pairs, so characteristic of animals belonging to Diptera, is not entirely confined 
to this group of animals; but it does not appear to be either so marked or so 
general in any other animal group." 

I believe therefore that, if it were possible to show such a paired 
association of chromosomes in the hybrids between melanogaster and simulans, 
we should thereby be able to prove the morphological — and to a certain 
extent also the physiological — identity between these two species of chromo- 
some groups. 

I have, in order to investigate this matter, studied ovaries from hybrid 
tlies, both such as were newly hatched and those from older pupae. The 
results arrived at, appear to me conclusive, although they are based on the 
smallest amount of material conceivable, owing to the difficulty I had had 
in obtaining preparations suitable for chromosome studies. This circumstance 
was, in its turn, due to two causes, firstly, I was myself very inexperienced 
in the production of such preparations, and secondly, a powerful process of 
decomposition takes place in the ovaries (which shall be described more in 
detail when.we come to the question of the causes of sterility in the hybrids) 
making the mitoses rather rare in consequence. As a matter of fact, is was 
only in one single ovary, taken from a pupa, that I found any mitoses 
at all, and in this ovary I only found one oogonial equatorial plate distinct 
enough to enable decided conclusions to be drawn from it. But this equa- 
torial plate (see fig. 1) is so distinct that I believe that we may with its help 
alone consider it established that the chromosome group in simulans is morpho- 
logically identical with the chromosome group in melanogaster. The two rod- 
shaped (X-)chromosomes are very clearly seen lying close beside each other, 
as is also the case with the two pairs of V-shaped autosomes, as well as 
with the small pair of spherical autosomes; the fact that this last pair lies 
on a somewhat different plane to the three former cannot of course be of 


* As Dr. RunnstrOM has informed me, the same paired arrangement of chromo- 
somes occurs in Cucumaria frondosa. 
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any importance. It is worthy of note, that this preparation not only seems 
tc prove the morphological identity between the said groups of chromosomes, 
as it has exactly the same appearance we are accustomed to 
find in the oogonial cell-divisions in melanogaster, from 
which we may thus conclude that the same force within 
the chromosomes, which in melanogaster causes them to lie 
in pairs close beside each other, is likewise to be found in 
simulans. Were it only a question of purely external morpho- 
logical resemblance between the chromosome groups in the Fig. 1. Oogonial 
d d 4 plate from an 
two species, and not of a more deep-seated affinity between iq hybrid pupa. 
them, it would be incomprehensible why, in this hybrid- The small spheri- 
oogonium, we should find all the four chromosomes in pait- over the rod- 
association. I may add that I have, in several other oogonias, shaped X-chro- 
found similar pair-association, but, the sections in those cases pone diffe. 
being cut obliquely and no perfect chromosome pictures es rent —. 

being on.that account obtainable, I did not consider them “FLEMMING. 
worth reproducing. It also deserves notice that, accordingly Stain: Iron-hae- 

matoxylin. 
to fig. 1, the homologous melanogaster and simulans chromo- 4,800 X. 


somes are of exactly the same size. 


4. THE HISTOLOGICAL CHANGES IN THE TISSUES OF THE 
HYBRID LARVAE. 


My studies on the difference in the histological structure of the normal 
and of the hybrid larvae make no claim to be complete, since I have only 
studied the tissues in which the changes were most obvious. These tissues 
were three in number, namely, the Corpus Adiposum, the Salivary Gland and 
the Mean Gut, and it was to the last-named that I chiefly devoted my studies. 
As already mentioned, my material for comparison consisted of normal indi- 
viduals of melanogaster; and in describing the normal changes in these tissues 
I shall refer principally to the reproductions of my own preparations. This 
description, however — and this fact I must beg to lay special stress on — 
must by no means be regarded as an exact presentation of embryonic or 
post-embryonic developments such as are generally found in morphological 
works. I have, on the contrary, only dealt with such changes in certain 
selected structures as were of special importance for the comparisons I had 
to carry out. 

For a deeper insight into the normal development and metamorphosis 
in insects, I must beg to refer to the special literature on this subject. Among 
the works dealing with the metamorphosis of flies, the first place must be 
accorded to PEREz’ exhaustive treatment of the metamorphosis in Calliphora 
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erythrocephala MEIGEN (PEREZ 1910), this being probably the most complete 
ot the works,on the metamorphosis in Diptera published during recent years. 
In my investigations I have to a great extent followed his descriptions, and 
my preparations have as a rule shown themselves to be in accordance with 
the statements he has laid down. A complete survey of earlier literature in 
this domain may also be found in his work. 

In order to render the following descriptions easier of comprehension, 
it may be convenient to anticipate one of the results to which they have Jed 
me. The facts are namely, that the three hybrid larvae a, b and c, which I 
investigated in detail, exhibit rather different conditions, all three being, how- 
ever, pathologic in what may be called a metamorphosis-like direction. From 
this, taken in conjunction with the fact that several of the other hybrid 
iarvae display a more or less normal histological nature, the conclusion may 
be drawn that no fixed norm for the pathological development of the hybrid 
larvae exists.,The consequence of this again is, however, that it is impossible 
to follow step by step the development leading to the extremely pathological 
pictures I am going to describe. That is to say, in regard to the origin of 
this pathological nature, it is only through the analogical relations to the 
normal development that any conclusions can be drawn. 


a. Corpus Adiposum. 


The Fat Body or Corpus Adiposum in insects consists, as is well known, 
of a mesodermal structure, composed chiefly of very large cells, which more 
or less fill up the interorganic spaces in the body of the insect. Its principal 
function may be taken to be acting as depositary for various metabolic pro- 
ducts, especially fats. In small larvae these cells are found to be composed 
of fat-droplets of varying size, held together by a protoplasmic network and 
also, of course, by a nucleus. The latter contains a very large nucleolus, sur- 
rounded, firstly by a fairly clear zone and then by chromatin-granules disposed 
peripherally. The fat-droplets themselves naturally appear in material, fixed 
in fluids other than osmic acid, as pure white spaces. Fig. 2 shows a repre- 
sentation of a number of fat-cells situated abdominally in larva B. Fat-droplets 
of varying size are here distinctly seen, enclosed in the cytopiasmic network, 
with the spherical nucleus situated more or less centrally in each cell. The 
fat-cel!ls contain at this stage no other inclusions but the fat-droplets them- 
seives. 

If an old larval stage (larva C) is taken under observation, a considerable 
change will be seen to have taken place in the appearance of the fat-cells. 
Here we still see the round fat-droplets surrounded by the protoplasmic net- 
work, but in the meshes of this network lie embedded a large number of 
granulae, which take chromatin-stain intensely (fig. 3). The nuclei exhibit 
on the whole the same picture as before, except that the nucleoli are con- 
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Fig. 2. Fat-cells from larva B. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-hacmatoxylin. 820 x. 


Fig. 3. Fat-cells from larva C. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 810 x. 


siderably smaller in comparison to the total size of the nucleus. As, however, 
the various contents of the fat-cells increase in size and number, so the fat- 
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cells themselves become more voluminous. The nature of the granulation 
has been the subject of a good deal of discussion, it is now, however. 
agreed to be composed of a deposit of urates, thus causing the adipose tissue 
to act as an accumulative kidney (rein d’accumulation, PEREz). It is therefore 
explicable that this granulation becomes more vigorous at the same time as the 
MALPIGHIAN tubules cease functioning. This singularly vigorous granulation 
is likewise seen on fig. 4 (pupa C). It is so considerable as to cover the fat- 
droplets to quite a great extent. On account of these granulae being stained 


Fig. 4. Fat-cells from pupa C. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin + \[ALLory’s 
connective-tissue stain. 470 X. 

with chromatin colouring matter they have been called pseudo-nuclei. The 

appearance exhibited by the fat-cells at the commencement of the nymphosis 

is retained more or less almost till the conclusion of the pupa stage. I have 

personally only studied the earlier pupa stages, but, according to PEREz, the 


disintegration of the fat-cells takes place in the following way? during the 


entire pupa stage all the matter deposited in the fat-cells gets consumed. 
causing the volume of these cells to diminish, and when the MaLpicHiIaN 
tubules again come into function the granulae disappear. Almost simul- 
taneously with this process a number of leucocytes appears round the fat- 
cells, forming by degrees a complete boundary round the latter. This boundary 
PEReEz likens to a follicle. He points out, however, that the simultaneity of 
these different phenomena varies considerably. The final degeneration of the 
larval fat-cells arises through the consumption of the fat-stuffs and the libe- 
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ration of urates having advanced so far that the cells have become shrunken 
till the diameter of their nuclei is about half that of the entire cell, when 
the leucocytes free themselves from their follicular bands and become phago- 
cytes. As concerns the nuclei themselves, they retain their original appearance 
right up to the beginning of the phagocytosis, when they degenerate by 
forming star-shaped figures or chromatolytic clumps. It happens, however, 
in solitary cases that certain fat-cells become, even at an early pupa stage, 
infiltrated with a certain number of leucocytgs, which immediately begin their 
phagocytal function, that is to say, at a stage when the fat-cells are still ful- 
filling their double function of depositary for reserve matter and of accumu- 
lative kidney. This early phagocytosis causes the complete disintegration of 
ihe fat-cells. PEREZ notes, however,-that these cases of early leucocytic in- 
filtration are so rare, that their occurrence in every pupa is by no means 
certain. 

Let us now pass on to the consideration ‘of the appearance of Corpus 
.!diposum in the hybrid larvae. In regard to the size and age of these larvae, 
we must remember that they are as old as already hatched out flies, but that 
larvae a and b have approximately the same length as larva 2, while larva c 
is of about the same length as larva C. If, in respect of their adipose tissue, 
these hybrid larvae had reached the same stage of development as normal 
individuals of their own age, their adipose tissue would be completely meta- 
morphosed. If, on the contrary, they had reached the same degree of deve- 
lopment as normal individuals of similar length, the fat-cells in a and } would 
be found to be filled with fat-droplets, but without pseudo-nuclei, while the 
fat-cell in c would have a tolerably abundant uratic granulation. It should 
hold good for all three that no leucocytes would be present. 

The conditions in larva a are now the following: The fat-cells, which 
are of considerable size, display large fat-droplets surrounded by the proto- 
plasmic network, but without any great amount of granulae. On the other 
hand, a particularly large quantity of leucocytes are found embedded in the 
meshes of the network. It is moreover characteristic of this larva that, in the 
whole of its body are to be found quantities of leucocytes, which have, how- 
ever, by no means arrived at the size otherwise found in the pupae, but give 
a marked impression of a state of starvation. In fig. 5 these leucocytes are 
seen lving both within and outside the fat-cells. Nor do the nuclei strike one 
as being at all normal, but may rather be said to have entered into a chromato- 
lytic state. 

In larva > (fig. 6) the fat-droplets are large as is the case in larva a; 
but in the meshes of the cytoplasmic network lie embedded a fairly large 
number of granulae. The leucocytes are extremely few in number. The nuclei 
make about the same impression as in larva a. (That the granulae in fig. 6 


perhaps make the same impression as the leucocytes in fig. 5 is due to the 
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Fig. 6. Fat-cells from larva 4. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin + MALLory’s 
coimnective-tissue stain. 420 X. 


fact that fig. 6 is a photograph from a section double-stained with MaLtory’s 
connective-tissue stain.) 
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Stain 


Fig. 8. Fat-cells from larva c. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 1,010 X. 


Finally we find in larva c conditions which differ considerably from the 
normal. In the first place we find quite a number of cells practically devoid 
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of pseudo-nuclei. In fig. 7 or its enlargement fig. 8 may namely be sgen the 
numerous fat-droplets enveloped in fine protoplasmic trabeculae, but it is 
almost impossible to discover more than a very sparse quantity of granulae. 
It is possible that some leucocytes may also be found, but in any case the 
number of pseudo-nuclei as well as of leucocytes is extremely small. The 
nuclei, on the contrary, present pictures obviously consistent with what is 
called chromatolysis. I dare not, however, give an opinion as to whether it 
is a case of real chromatolysis, i.e. a real process of disintegration of the 


Fig. 9. Fat-cells from larva c. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 8905 X. 


chromatic elements, or if it is a question of a tendency to more or less patho- 
logical mitoses. For instance, the left nucleus in fig. 8 or the middle one in 
fig. 7 gives a strong impression of having developed chromosome fibres of 
the spirem type. In other spots of larva c fat-cells richer in granulae are 
found, where some infiltration of leucocytes has also probably taken place 
(fig. 9). But this granular aggregation does not appear to be so evenly distri- 
buted as in the normal cases (cf. fig. 3 and fig. 9) and partly the nuclei in 
this case also give a distinct impression of a process, which may be either 
chromatolytic or the commencement of mitosis. In regard to the remaining 
cells in fig. 7, 8 and 9 it appears to be most probably a question of chromatc- 


lysis. The conglomerated and granular chromatic elements there can scarcely 


be looked upon as nucleoli, but may be considered as constituting degenerating 
chromatin. 
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b. The Salivary Glands. 


The two salivary glands in the larvae of flies consist of thick-walled 
ducts bounded by exceedingly bulky, epithelially situated, cells. The lumen 
in these salivary glands is sometimes narrow, sometimes on the contrary wide, 
probably depending on different functional conditions in the gland. Fig. 10 
shows a section of salivary gland trom larva C. We see that the protoplasm 
forms a distinct network and that each cell is bounded by a fine membrane. 


hig, 10. Salivary gland from larva C. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 405 X. 


The network is more clearly observable in fig. 11, which is more highly 
magnified. The nuclei contain much chromatin and large nucleoli. Moreover, 
in the composition of the chromatin into long spirally twisted threads we 
recognize the well known conditions in Clironomus. In fig. 10 may be seen a 
rather dark patch beside and somewhat outside one of the nuclei, doubtless 
representing a deposit of secretion. Fig. 12 represents a salivary gland at the 
moment of pupation. The lumen in this gland is considerably wider and the 
secretion within the protoplasm fibres has become clumped .into small heaps. 
The nuclei have a rather normal appearance. The conditions in larva C are 
yet more clearly evident if we study Pl. I, 1. This section, which is stained 
with MIALLory’s stain fer connective tissues, shows the secretion in fairly 
regular blue lines lving along the very fine red-stained lines of cytoplasm, 
and how at certain spots the former lines have massed together forming blue 
spaces. During the metamorphosis the larval salivary glands likewise become 
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disintegrated, and this process of destruction is, according to PEREz, a phago- 
cytal process, that takes place through the leucocytes, which already contain 
within themselves disintegration products of the muscles, attacking and 
destroving the salivary glands. Pl. I, 2 represents a salivary gland from 
pupa C. Here it may clearly be seen that secretional production has ceased, 
since solitary blue spots can alone be discovered, and no blue bands along 
the red cytoplasmic lines. The commencement of phagocytosis is on the other 
hand evident in this figure where several phagocytes, already containing other 


at 

Salivary gland from larva C. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 

1,410 X. 
disintegration products, are seen attacking the salivary gland. At one point 
they have broken through the surrounding membrane as well. PEREz remarks 
that the salivary glands have, before disintegrating, laid up deposits of fat. 
This he considers is no sign of degeneration, but only of a general accumu- 
lation of fat, which he declares takes place during the earlier phase of the 
pupal stage. I am unable to decide if he istright in this assertion, but, judging 
by the conditions in larva b, I should say that an accumulation of fat can 
occur in the salivary glands. I have now described in -broad outline the 
character and development of the salivary glands. The picture found in the 
hybrid larvae is singularly variable. 


. Salivary gland from larva C. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin + 
MALLORY’s connective-tissue stain. 580 xX. 

. Salivary gland from pupa C. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin + 
MALLorY’s conncctive-tissue stain. 530 x. 
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Fig. 12. Salivary gland from the moment of pupation. Fixation: Carnoy. Stain: Iron- 
haematoxylin. 605 X. 


Fig. 13. Salivary gland from larva a. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 440 X. 
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Fig. 13 and 14 show in different magnification sections of the salivary 


gland from larva a. In fig. 13 one sees that the wall of the salivary gland is 


at this spot rather narrow, that the cytoplasmic network is very irregular 


and that the secretion in the lumen has become fused together into a large 
block. Fig. 14 shows the boundary between the cytoplasm and the fused mass 
of secretion. The cytoplasmic trabeculae are seen here also to be irregular 
and filled here and there with bubbles, which are either vacuoles or remains 
of fat-droplets. The nuclei, on the contrary, exhibit in both fig. 13 and in 


Fig. 14. Salivary gland from larva a. Fixation: Carnoy. Stain: Tron-haematoxylin. 1,530 X. 
particular in fig. 14 a quite normal appearance, viz. the large nucleolus and the 
Chironomus-like chromatin. Fig. 15 is also taken from larva a, and the same 
structures are there found as in the last-mentioned. The vacuolization (accu- 


mulation of fat?) is especially conspicuous, but what strikes one most is 
that the two salivary ,glands have become fused together. Since the sur- 
rounding membrane is continuous at the place of junction it may most likely 
be assumed that it is a question of ‘an actual fusion of the salivary glands, 
and not only a case of adhesion. Finally, Pl. II, 3 shows a MaLtory-stained 
section of the salivary gland from larva a, illustrating the highly irregular 


distribution of secretion and cytoplasm. In fig. 15 a large number of leuco- 
cytes may likewise be seen, filling as above-mentioned, the whole of larva a. 


Salivary gland from larva a. Fixation: Carnoy. Stain: MALLory’s connective- 
tissue stain. 280 x. 

PL Il, 4 Salivary gland from larva 5b. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin + 
MALLory’s connective-tissuc stain. 530 X. 
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Fig. 16. Salivary gland from larva b. Fixation: Carnoy. Stain : Iron-haematoxylin. 850 X. 


The conditions in larva b are demonstrated by fig. 16 and PI. I, 4. The two 


most conspicuous facts noticed in these pictures are, the insignificant amount 


Fig. 15. Salivary gland from larva a. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 410 X. er egies nie 
ax ; 
240 


Fig. 17. Salivary gland from larva c. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 730 x. 


Fig. 18. Salivary gland from larva c. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 
1,500 X. 


of secretion contained by the gland on the one hand, and on the other, the 
enormous bubbles in the cells. These bubbles. may of course be some kind 


76 


GERT BONNIER 
: 


RELATIONSHIPS IN DROSOPHILA 


of degenerative vacuolization, but it is probably more correct to assume that 
we have here a question of exceedingly pronounced fatty degeneration. The 
nuclei show on the contrary a comparatively normal appearance. 

Finally, the conditions in larva c are visible in fig. 17, 18 and PI. III, 5. If 
these pictures are compared with fig. 10, 11 and PI. I, 1 of the normal larva C, 
it must at once be confessed that of all the hybrid larvae examined, larva c 
shows the most normal looking salivary glands. The nuclei in particular give 
extraordinarily normal pictures for instance the large nucleoli and Chiro- 
nomus-chromatin. On the other hand we must allow that the cytoplasm and 
trabeculae of secretion are disposed in less regular order than is the case in 
larva C. In Pl. III, 5 a coarsening of the membranes which divide the various 
glandular cells, may also be noticed. 


ec. The Mean Gut. 


The intestinal canal of the fly larva consists as is well known, of three 
different divisions: the fore gut, the mean gut and the hind gut, each of 
which is distinguishable from the others by its histological structure as well 
as by certain definite landmarks. The fore gut enters the mean gut in the 
form of .a valvula, round which the mean gut is swollen and forms the so- 
called proventriculus. Immediately behind the valvula the mean gut is entered 
by four caeca, which, judging by their histological character, should be 
assigned to the mean gut. The boundary between the mean gut and the hind 
gut lies at the openings of the MALPIGHIAN tubules. The accounts of the 
development of the intestinal canal, which follow, refer solely to the mean 
gut, and the sections which I have photographed are for the most part those 
from immediately behind the place of entrance of the above-mentioned 
caeca. 

The cells of the mean gut of the larva are large and ordered in a 
single epithelial laver. Outwards they are bounded by a thin basement mem- 
brane, inwards by a hairy boundary. The protoplasm in these cells is finelv 
striated and the structure of the nuclei is very regular: a more or less centrally 
‘situated nucleolus surrounded by a clear zone, with the chromatin in the 
form of granulae situated in the periphery of the nucleus. According to 
PEREZ, fat accumulates in the intestinal cells as well, but as I did not use 
fixing fluids containing osmic acid, I am unable to confirm this fact, neither 
can I discover in the cytoplasm of the intestinal cells the round white sur- 
faces, so characteristic of fat-droplets in cells when fixed with alcoholic 
fixing fluids. 

The intestine is bounded on the outside by a muscular layer, containing 
both circular and longitudinal cross-striated muscular fibres. This muscular 
layer is, however, extremely thin, and continues thus during the whole larval 
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period. It is probable that the movements of the larva itself contribute to 
the peristaltic motion of the intestine. Fig. 19, which is taken from larva -1, 


distinctly shows the thin muscular layer besides a muscle nucleus. 

In addition to the above-mentioned components of the intestinal wall we 
find yet another kind of cells; interspersed here and there among the large 
epithelial cells, solitary small cells are namely seen, the nature of which has 
given rise to much discussion. They have been looked upon both as Jeuco- 
cytes and as tracheal cells, but it may now be considered firmly established 


Fig. 19. Mean gut from larva 4. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 1,170 x. 


that they are of epithelial nature and thus sister-cells to the large intestinal 
cells. Such cells are ciearly seen in fig. 20, which gives a section of intestine 
from larva B (1). In these two figures the fibrous nature of the protoplasm 
may be seen, as well as the peripheral chromatin-contents of the nuclei, and 
the almost centrally situated nucleolus. In fig. 19 especially, this nucleolus 
is seen to occupy a material part of the whole nucleus. Altogether the im- 
pression given by the nucleus essentially reminds one of that given by the 
tat-cells of the small larvae (cf. fig. 2). Inside the intestinal canal may be 
seen part of its contents. 


Pl. III, 5. Salivary gland from larva c. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin + 
MALLorY’s connective-tissue stain. 580 x. 

Pl. Ili, 6. Section through the mean-gut of larva c, showing deposit of pigment. Fixa- 
tion: Carnoy. Stain: Jron-haematoxylin + MALtory’s cotnective-tissue 
stain. 270 X. 
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These general characteristics of the intestinal cells are found again at 
older stages as well. In fig. 21 and 22, which in different enlargements show 
a part of the intestinal wall of larva C, we find again all these different 
characteristics; a striated protoplasmic structure, a thin muscular layer with 
a muscle nucleus, intestinal nuclei with a centrally situated nucleolus 
surrounded by a comparatively clear zone and with the granular chromatin 
in the periphery, and finally the small epithelial cells interspersed here and 
there among the large cells. Before going on to describe the further destinies 


Fig. 20. Mean gut from larva B. Fixation: Carnoy. Stain: TIron-haematoxylin. 840 x. 
1 <= imaginal cells. 

of the various cells such as they are presented by the figures, it may be 

opportune at this juncture to give an account of the role which these small 

epithelial cells will play during the metamorphosis. It is from them that 

the intestinal cells of the fully developed fly will arise, and they thus con- 

stitute the first rudiments of the imaginal cells. 

At the moment of pupation the intestine becomes emptied of faeces, a 
very rapid process, which can be controlled by feeding the larvae with food 
mixed with carmine. In such larvae, when fixed and cleared in xylol, the 
intestine is seen very distinctly as a red spiral line; this holds good also in 
the case of larvae immediately before pupation. If, however, a pupa from 
such a carmine-fed culture is taken about half an hour only after pupation, 
it will prove vain to search for any carmine-stained constituents although 
the same method has been employed, which is a sign that the intestines have 
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Fig. 2r. Mean gut from larva C. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 655 x. 
m == muscle-nucleus, 1 = imaginal cell. 


Fig. 22. Mean gut from larva C. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 1,360 x. 


been emptied of their contents. I pointed out previously that the muscular 
layer of the intestine is thin and insignificant, and that it is probably largely 
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Fig. 23. Mean gut from the moment of pupation. Fixation: Carnoy. Stain: Iron- 
haematoxylin. 405 X. 


Fig. 24. Mean gut from the moment of pupation. Fixation: Carnoy. Stain: Iron- 
haematoxylin. 1,210 X. 


due to the movements of the muscles of the body that the alimentary contents 


of the intestinal canal are propelled along the latter. During the emptving of 
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the intestinal canal that takes place at pupation, the larva is, however, motion- 
less, the musculature of the body can therefore not in this case be supposed 
to contribute to the removal of the faeces. In its place, however, a con- 
siderably more powerfully developed intestinal musculature is found in larvae 
at the pupation stage (fig. 23 and 24). It is difficult to determine whether 
this more powerful musculature is due to an actual hypertrophy of the 
muscles, or if the more sharply defined illustrations of the muscles obtained 
in preparations, depends on a momentarily vigorous contraction of the muscles. 
For my part, I am inclined to believe that both these processes must be taken 
into consideration, for in both these figures we see a puckering of the outer 
boundary, which must point to a contraction of the muscles, but the greatly 
increased thickness of the muscular layer can scarcely be explained by such 
a contraction alone. It is in any case characteristic of this stage to find con- 
siderably more powerful muscular layers than at the earlier or even at the 
later stages. 

In observing the remaining structures as presented by fig. 23 and 24, we 
find that the intestinal cells have more or less retained their larval character, 
but that the nuclei have undergone certain modifications. Thus it may be seen 
that the chromatin no longer retains its markedly peripheral position, but has 
become more scattered towards the centre at the same time as the nucleoii 
has diminished in volume in proportion to the size of the entire cell-nucleus. 
Such a proportional diminishing of the nucleoli may moreover be observed 
in comparing earlier and later larval stages, e.g. fig. 19 and 20 on the one 
hand and fig. 21 and 22 on the Osbier.sIt should, however, be noticed that 
these changes in the structure of the nucleus are not absolutely synchronous, 
but are found represented at several different stages. 

As regards the small imaginal intestinal cells, they begin to be proliferous 
at the same time as.they disperse towards the sides. This procedure, better 
seen in fig. 25 taken from the quite young pupa 4, leads to the formation 
of small heaps of imaginal cells, which spread out towards the sides, soon 
forming a connected layer, which appears before any actual degeneration of 
the functioning intestinal cells in the larva has begun. It follows from this, 
as PEREZ points out, that no rupture of the intestinal wall takes place during 
the metamorphosis, which was formerly considered by many authors to be 
the case. As a sign of the beginning degeneration of the intestinal cells we 
notice changes in the nuclei. The process I have just described as taking place 
during the stage of pupation and consisting of the abandonment by the chro- 
matin of its peripheral position, has in pupa .4 advanced so far, that many 
intestinal cells are found in which nuclei are pervaded by a reticular network 
abounding in chromatin, a circumstance which in some cells has led to the 
simultaneous total disappearance of the nucleoli, as is seen by fig. 26 and 27. 
In these figures may also be seen that these chromatic threads form stages 
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Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 860 X: 


Fig. 26. Mean gut from pupa 4. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 1,610 X. 


very reminescent of those previous to maturation mitoses, for cells are there 
to be found containing threads of a leptotene tvpe and other cells with 
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threads of a pachytene type. It may also be observed that some threads show 
at the “leptotene” stage a twofold character, a circumstance which points to 
its being in fact a case of chromosome threads. I cannot now go further 
into the significance of these circumstances, interesting as they undoubtedly 
are in themselves, but content myself with stating that a change takes place 
in the nuclei, consisting of the displacement of the chromatin-granulae from 
their peripheral position and their fusion with more or less connected chro- 


matic elements. 


ig. 27. Mean gut from pupa .4. Fixation: CarNnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 1,610 X. 


If we now pass on to study a section of pupa B (fig. 28), we find that a 
material change has already taken place. The small imaginal cells form a 
connected mass and in the centre of the thus newly formed intestine lie 
packed together the larval intestinal cells, in which may be seen the highly 
degenerated character of all their structures. The nuclei e.g. contain a clumped 
chromatin, pointing to a real chromatolysis, and the cytoplasm is strongly 
vacuolized. As we may see by fig. 28 (r) among these degenerated larval cells 
a number of likewise rather degenerated small cells are to be found. The 
iatter consist, according to PER=z, of imaginal cells, which have liberated 
themselves from their bonds and together with the larval cells wander towards 
the centre of the intestine. PEREz interprets the metamorphosis of the mean 


gut as two simultaneous moult-processes. Fig. 28 also shows a number of 
leucocytes outside the newly formed intestine. The function of these leuco- 
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cytes is, still according to PEREZ, to break down the musculature of the larval 
intestine. 

Opinions have varied in regard to the question of cause and result at 
the metamorphosis, but PEREz considers that no histolysis can take place 
among the larval cells unless a histogenesis of the imaginal cells has set in. 
I will return to this point later. 

If we desire therefore to summarize the changes taking place in the 
mean gut at the close of the larval period and commencement of the pupa 


Fig. 28. Mean gut from pupa B. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 430 X. 
7y = degenerated imaginal cells. 


stage, it may be in the following manner: the larval intestine consists of a 
simple epithelium containing large cells, which function during the larval 
period. Embedded among them epithelial cells of considerably smaller size 
are likewise found. These small .cells become centres of proliferation from 
which the imaginal intestine developes. Simultaneously with, or slightly after 
this development, the larval cells change their position towards the centre 
of the intestine, where they degenerate. Before the larval cells cease function- 
ing, a displacement in their nuclei occurs of the previously peripherally 
situated granular chromatin towards the centre, simultaneously with the 
appearance of chromosome-like pictures. This process sets in quite at the 
beginning of the pupa stage. At the moment of pupation the muscular layer 
is greatly thickened. The following three points must be specially kept in 
mind: 1. The larval and the imaginal cells may be distinguished from each 
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other by their great dissimilarity in order of size. 2. No degeneration of the 


larval cells sets in previous to the formation of the imaginal intestine. 3. It 
may happen that, in the different parts of the mean gut, the processes above 
described reach differing stages of advancement, but this difference is never 
very great. It is, e.g. impossible to find some spots where the gut is completely 
metamorphosed, and others where the larval epithelium is still in function. 

After this summary let us see what the conditions are in the hybrid 
larvae under observation. The pictures I have obtained from sections of larva 


Fig. 29. Mean gut from larva a. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 970 <. 


a and } agree fairly well. In fig. 29 of larva a a most powerfully developed 
muscular layer is seen, surrounded by a svarm of leucocytes. This muscular 
laver has raised itself above the epithelium, which may possibly be an artefact. 
‘I do not, however, believe this to be the case, as I used the same technical 
methods for this larva as for the others, in which the muscular layer always 
lay rather close along the intestinal epithelium. As regards the latter, the nuclei 
are seen to occupy an immense part of the epithelial cells, and these nuclei 
exhibit strongly developed chromatic elements. The latter circumstance is still 
more clearly seen in the greatly magnified fig. 30, in which the pictures can 
hardly be described as anything but chromatolytic. It must, however, be 
observed that the intestinal epithelium still retains its epithelial character and 
the epithelial cells their hairy boundary towards the centre of the intestine. 
Fig. 31 is taken from larva b, which shows a similar structure. There has, 
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Fig. 31. Mean gut from larva b. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 970 x. 


however, been no raising of the thickened muscular layer, although it may 
he distinctly seen how this layer encloses the intestinal epithelium in thick 
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Fig. 30. Mcan gut from larva a. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 1,680 x. Bo a hte 
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folds. The nuclei in the intestinal cells also exhibit unmistakable pictures of 

degeneration, although these cells retain in this case also their hairy boundary 

towards the centre of the intestine. The appearance of vacuoli (or fat- 

droplets?) in the cells may likewise be noticed. 

The particularly powerful contraction of the muscles in these two larvae, 
which is clearly connected with a hypertrophy of the muscles, I have likewise 
observed in hybrid larvae other than those examined here, for in a number 
of them, which in other respects gave a perfectly normal impression, I found 


Fig. 32. Mean gut from larva c. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 1,545 x. 


the mean gut bounded externally by an abnormally thickened muscular layer. 
It was, to be sure, not so marked as in the larvae a and 3, but the difference 
between them and the fully normal larvae was nevertheless considerable. The 
chief function of the larval mean gut is without doubt that of resorbing 
food. It would thus be easy to suppose, that this thickened muscular layer 
would prove a powerful though not complete hindrance to this process of 
resorption. Such a hindrance would, however, imply that the larva was 
insufficiently nourished, which in its turn would cause the growth of the 
larva to be delayed. It appears to me therefore, that the prolonged continuance 
at the larval stage, found so characteristic by StuRTEVANT for a number of 
larvae long after their sisters of the same age were hatched out, might partly 
be explained by this insufficient nourishment. But I do not believe this expla- 
nation alone is adequate. 
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The conditions in larva c become now essentially different to those in 
the previous two larvae. In fig. 32 and 33, both taken from larva c, we find 
conditions, which are on the whole characteristic of large larvae. The in- 
testinal cells have their typical hairy boundary and nuclei with somewhat 
centrally situated nucleoli and more or less peripherally situated granular 
chromatin. Imaginal cells are seen here and there along the basement mem- 
brane, although perhaps not quite so normally disposed as in the ordinary 
larvae. The muscular laver also exhibits a fairly normal shape. If, however, 


Fig. 33. Mean gut from larva c. Fixation:. Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 810 x. 


we examine fig. 34 of a section taken slightly further back, we find a series 
of changes pointing to a degeneration of the intestinal cells. In the first place 
we see a thickened muscular layer; but before all else it is in the intestinal 
cells themselves that the most marked changes have taken place. Their nuclei 
have become considerably chromatized, and quite a number have freed them- 
selves from their bonds and wandered in towards the centre of the intestine, 
where the chromatolyzation has advanced and vacuolization has set in. In 
fig. 35 yet other conditions may be noticed. There the laver of imaginal cells 
have become almost connected and a number of the larval intestinal cells have 
begun their migration towards the centre of the intestine, where several cells 
have completely degenerated, exhibiting the usual chromatolytic and vacuolized 
structures. A still farther advanced development in a metamorphose-like 
direction is shown by fig. 36, where the intestine has in fact already under- 


90 
GERT BONNIER 


gone a complete metamorphosis. If namely, a comparison is made between this 
figure and fig. 28 of pupa B, a quite striking agreement will be found. The 
layer of imaginal cells is completely developed and all the larval cells lie 
degenerated in the centre of the intestine, where the vacuolization process 
has advanced to about the same stage as is seen in fig. 28. When describing 
the latter, I drew attention to the fact that among the degenerated larval 
cells were to be found a number of small cells likewise undergoing degene- 


ration, and which, according to I’EREz, were derived from some imaginal 


Fig. 34. Mean gut from larva c. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 410 X. 


cells, that had liberated themselves from their bonds to undergo disintegration 
together with the larval cells. In fig. 36 it may also be possible to discover 
some such small cells, making it probable that the double moult, which 
according to PEREZ, normally takes place, does so in this case as well. I dare 
not, however, express any decided opinion concerning this point. - 

Thus, on comparing the various pictures of larva c (fig. 32—36), it appears 
clearly evident that, in the different parts of the mean gut, a process of 
metamorphosis may be found attaining different stages of development, from 
an almost completely larval condition to the fully developed imaginal intestine. 
But the facts in regard to this difference in the development attained become 
still more obvious on studying fig. 37. In this figure namely, a section from 
the same larva is represented, in which may be found, on different parts 
of the section, the process of metamorphosis at quite different stages of 
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Fig. 35. Mean gut from larva c. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 


Fig. 36. Mean gut from larva c. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin, 410 X. 
r probably = degenerated imaginal cells. 


advancement. Between the spots marked in this figure with an asterisk (*) 
we have a perfectly distinct fully developed imaginal intestine. In the remain- 
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ing parts the intestine has on the contrary retained its larval character. The 
contents of the intestine are here composed of the usual degenerated larval 
cells with all their complementary parts, the process of vacuolization in par- 
ticular is especially distinct. The cells forming the boundary of the intestine 
at Ja are, on the contrary, probably larval cells. It is true that they are small. 
but they have the hairy boundary and are in uninterrupted connection with 
the degenerated mass in the centre of the intestine. It is, however, evident 
that degeneration has taken place in them as well. It may thus be presumed 


Fig. 37. Mean gut from larva c. Fixation: Carnoy. Stain: Iron-haematoxylin. 410 X. 
3etween the spots marked with an asterisk (*) fully developed imaginal intestine; 
la = larval cell; & = breach between imaginal and larval part of the intestine. 


that we here have a case of larval intestinal cells which have degenerated 


in situ. At & may also possibly be seen a breach in the intestinal wall, where 
the already metamorphosed part of the intestine adjoins the in situ degene- 
rated part. The fact — which appears to me evident from fig. 37 — that 


some of the larval cells can degenerate without being surrounded by the 
new imaginal epithelial layer, points to the histogenesis not being, at least in 
pathological cases, necessarily a cause for the rise of the histolysis. I must 
thus take up a sceptic attitude towards PEREz’ assertion, quoted above, that 
no histolysis can occur unless it has been preceded by a histogenesis. 

The facts reported above in regard to the mean gut of larva c, clearly 
point to this hybrid larva having a marked capacity for self-differentiation, 
which manifests itself, not only in the different regions of the intestine, but 
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in one and the same part of the intestine as well. I shall revert later to this 
process of self-differentiation, but must draw attention here to one of the 
consequences of the same. If it be assumed that certain aggregations of cells 
have the power of independently accomplishing some particular process of 
development irrespective of other cell-aggregations, i.e. that the normal cor- 
relation in growth of the different parts is to a certain extent suspended, it 
may easily be supposed that highly pathological structures in the form ot 
tumour-like aggregations of cells will be found. As a matter of fact it is 


Fig. 38. Section from larva c, showing tumour with pigment. Fixation: Carnoy. Stain: 
Iron-haematoxylin. 940 X. 


actually the case in this larva c that such tumour-like formations are found 
in a number of spots. I dare not express any definite opinion as to the kind 
of cells composing these tumours, and I believe that cells of varying origin 
have contributed to the formation of tumours in different parts of the larva- 
bodie. The aggregations of cells seen on fig. 38 remind me most, however, 
of imaginal intestinal cells, and I therefore presume that, in this case, it is 
such cells, which have migrated in order to collect in the haemocoel of the 
larva. A circumstance very characteristic in all these tumour-formations, is, 
however, that, simultaneously with them, a singularly powerful accumulation 
of pigment has taken place. This pigment deposit is particularly clearly seen 
in fig. 38, but may likewise be observed in several of the earlier represen- 
tations of larva c. Such deposition of pigment is probably also characteristic 
of tumour formation in Drosophila, as the hereditary tumour to be met with 
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in Drosophila melanogaster and described by STARK (1918, I919) is accom- 
panied by deposition of pigment. 

In Pl. III, 6, which is also from larva c, several of the changes described 
above may be seen, e.g. the pronounced deposition of pigment, which has 
evidently taken place in the intestinal wall. A collection of alimentary par- 
icles mixed with grains of carmine (this larva likewise having been fed on 
tood containing carmine) may also be observed. This collection is surrounded 
by an excessively thin membrane, .representing either the remains of a dis- 
integrated intestinal wall or else consisting simply of a capsule round the 
food, which has passed into the cavity of the larva’s body. ‘I am unable to 
determine which of these two possibilities is in question, as on account of 
actual breaches in the continuity of the intestinal wall, it is impossible to get 
any definite conception of the facts. 


d. Résumé. 


In summing up the results obtained by studying the fat body, the salivary 
glands and the mean gut, we must in the first place report the immense 
variety existing in regard to these ‘structures in the three different hybrid 
larvae. As regards the fat body and the mean gut it is possible in all three 
larvae to distinguish phases reminding one to a certain extent of stages in 
the normal metamorphosis. This is, on the contrary, rather difficult as regards 
the salivary glands, and in their case one must be content to note advanced 
degeneration in larvae a and b. It is extremely difficult to gauge the degene- 
ration or to know which stage of progress of the metamorphosis should be 
used for comparison. And it is, in several cases, only possible to state that 
the change which has taken place is in a metamorphosal direction, but often 
much farther advanced than is the case in normal metamorphoses. A summary 
of the results must not therefore be understood as furnishing any kind of 
exact, but only approximate information. 


The Fat Body. 


Larva a: In regard to granulation, early larval state; to infiltration of 
leucocytes, advanced state of metamorphosis; to the nuclei, probably advanced 


state of metamorphosis. 
Larva b: In regard to granulation, advanced larval state; to infiltration 
of leucocytes, state normal for the larval and for the early pupation period; 
to nuclei, probably advanced state of metamorphosis. 
Larva c: In regard to granulation, early larval state in some parts, more 
advanced in others; to infiltration of leucocytes, state normal for the larval 
and for the early pupation period; to nuclei, advanced state of pupation. 
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The Salivary Glands. 


Larva a: general degeneration. 

Larva b: general state of degeneration, likely to lead to a fatty degene- 
ration, which greatly exaggerates the conditions prevailing in normal pupae. 

Larva c: Almost normal state. 


The Mean Gut. 


Larva a: In regard to musculature, an exaggeration of the state nor- 
mally existing at the moment of pupation; to nuclei, an exaggeration of the 
conditions existing in early pupae. 

Larva b: The same as in a. 

Larva c: In regard to all structures, musculature, nuclei and imaginal 
cells, we here find all stages from the larval to advanced metamorphosis 
represented. This holds good both for various parts of the intestine and for 
parts found on the same section. In connection with these differences, col- 
lections of probably migrated imaginal cells have formed tumours, in which 
pigment has accumulated. 

To this summary I would add the fact that I have found no gonads at 
all, it is therefore impossible to determine the sex of these larvae. As, how- 
ever, it was a case of a cross between melanogaster 2 and simulans 2, 
there can hardly be any doubt that it refers to males, since that is the sex 
of which none are obtained from the cross in question. As a matter of fact 
one cannot expect to find any gonads, since the hatched out females are 
sterile and have rudimentary ovaries, while the males from the opposite 
cross probably entirely lack testes. (See below.) 

We cannot of course throw more light on the results obtained from the 
study of these hybrid larvae, before we have compared them with the results 
gained from other experiments. I will nevertheless attempt to draw some 
conclusions from the above-mentioned conditions. What can be said is, strictly 
speaking, a repetition of what has been pointed out in the description of the 
mean gut in larva c, viz. that in all the parts of the body of hybrid larvae 
described above, it must have been a question of highly developed capacity for 
self-differentiation in the different tissues, or in the different cells in the same 
tissue. A consequence of this capacity for independent differentiation is that 
a number of structures have got far in advance in the direction determined 
by the normal ontogenesis, while others are backward in developing. The 
investigations I have carried out have been confined to the most obvious 
changes but there can hardly be any doubt that a more detailed examination 
of the different tissues would bring to light changes in them as well. It is, 
however, a fact that, as I have already pointed out, among hybrid larvae 
other than those dealt with here, 1 have found no differences, or only very 
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slight ones, to those in normal larvae. And among these hybrid larvae there 
have been some that had just died and some that had been checked in their 
growth. It is obvious that there must have been some cause for their death 
or for their checked growth. This cause might have been of such a nature 
as to be detected by means of a more minute histological examination, or 
it might have been such that no histological methods would have sufficed 
to bring it to light. It may, eg. have been a question of physiological ab- 
normities, which demand quite different methods to the histological ones for 
discovering closer particulars in regard to them. We can therefore only go 
by the actual conditions existing in a, b and c. For the present we must also 
assume that the cause of death or of suspended growth in the larval stage 
of the apparently normal hybrid larvae, is to be found in a capacity for 
independent differentiation, impossible or at least very difficult to detect by 
histological methods in these cases. It is a perfectly natural consequence of 
the capacity for independent differentiation that we should obtain pictures, 
wiiere the metamorphosis-like development has advanced considerably further 
than is the case in normal metamorphosis, or pictures pointing to general 
degeneration; a consequence which we have thus seen realized on several 


occasions. 

In beginning a search for the causes of the power of self-differentiation, 
we enter the sphere of pure speculation. It is naturally always possible to 
declare that the something, which regulates the normal synchronism of deve- 
lopment, has in these hybrid larvae disappeared. It is at present impossible to 
say what this disappearance is due to. The blame for the pathological pictures 
in hybrids is often laid on an inner lack of harmony, and for the present we 
must content ourselves with this presumption, although I must confess that the 
use of the expression "lack of harmony” is somewhat of a cloak to cover 
our ignorance, as is so often the case with fine phrases in the domain of 
biology. This lack of harmony is probably due to some kind of inaffinity 
between the material derived from the father and that derived from the 
mother. An investigation of the import of such inaffinity should be made 
according to physiological working-methods, and I believe it to be a very 


important problem for synthetic, physiological and genetic research. 


53. OVARIES OF THE HYBRIDS. 


It has already been pointed out that all individuals hatched from 
crosses between Drosophila melanogaster and Drosophila simulans are sterile. 
QUACKENBUSH, as early as 1910, stated in a work evidently dealing with 
such crosses, that the ovaries were rudimentary and testes were entirely 
lacking. On the other hand the hybrids copulated both among themselves 
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and with the parent species, a circumstance asserted likewise by STURTEVANT 
(1G20) as far as concerns the copulation with the parent species. I dissected 
the gonads in a large number of hybrid females from the cross melano- 
gaster 9 X simulans 8, and also found them rudimentary in many respects. 
As I have previously stated, from this cross, when XXY-females are used, 
exceptional males also arise. I have dissected the gonads of the latter and 
taken sections. I have not made any very detailed investigation of them, but 
am able to state that the accessory glands at any rate are well developed. The 


“ig. 39. Ovary of normal female. Fixation: Strong FLemminc. Stain: Tron-hacmatoxylin. 
300 X. 

testis itself is probably highly rudimentary. Nevertheless, since copulation is 

met with, it may be possible — if there be any question at all of hormonal 

activity — that the accessory glands are the cause of it. 

I will now give a.summary account of the conditions prevailing in the 
ovaries of the hybrids. In order to do this, it is necessary to recall the con- 
ditions in normal ovaries. Fig. 39 represents the ovarium of a newly hatched 
normal female. We see the various ovarian tubules, the tips of which contain 
the youngest oogonias. Following these ovarian tubules in a downward 
direction, we notice the constantly increasing development, recognizing all 
the different phases of maturation, and the development of the follicular epi- 
thelium, till, furthest down, we find the almost mature yolk-containing eggs. 
Through the whole sequence of these stages may be found the large nuclei 
with the fully developed chromosomes in different phases of reduction division. 
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The ovarium here described was stained by the usual iron-haematoxylin 
method. In order, however, to be able to study the development of different 
granular substances somewhat ketter, I likewise used, as mentioned in the 
introduction, the CHaMpY-KULL mitochondria methods of staining (PI. IV, 7). 
It is possible by this method to stain the cytoplasm differently in the young 
oogonias and in the cells in which yolk production is taking place. These yolk 
granules are intensely fuchsinophile, and lie most closely concentrated round 
the nuclei. In the follicles, containing yolk granules, the cytoplasm in the 


Fig. 40. Ovary from an old hybrid pupa. Fixation: Strong Fiemmrinc. Stain: Iron- 
haematoxylin. 200 X. 
germinal cells as well as in the follicular epithelium is stained intensely blue, 
while the young oogonias in the cytoplasm show only very faintly blue. Among 
these oogonias may be found one or two, which have stained a deeper red, 
but not such a bright colour as the yolk granules. 

Fig. 40 represents a section of an iron-haematoxylin stained ovarium, 
taken from an old hybrid pupa. One sees at once that it is a case of very 
marked degeneration, and that no cells have advanced beyond the oogonial 
stage. The more deeply black stained patches are most likely immigrated 
leucocytes. Fig. 41 shows the conditions in an ovarium, stained by the same 
methods, from a newly hatched hybrid. Fig. 42 gives us a more highly magni- 
fied picture of the same, in which the degeneration is also very clearly visible, 


Pl. IV, 7. Ovary from normal female. Fixation: CHampy. Stain: KUuLL. 270 
Pl. IV, 8 Ovary from hybrid female. Fixation: CHampy. Stain: KuLi. 520 
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although the general impression differs from that given by the preceding 
ovary. One might almost say that it gives the impression of having been 
badly fixed. This, however, is out of the question, as I used exactly the same 
methods as for normal ovaries, which have proved to be well fixed. By fig. 42 
we see the shrunken follicles to be filled chiefly with degeneration products, 
here and there containing cells, which can hardly be anything else but degene- 
rated oogonias. It is characteristic of these three figures — and I have noticed 
this in all the hybrid ovaries of which I have cut sections — that there is 


Fig. 41. Ovary from a newly hatched hybrid. Fixation: Strong FLemmine. Stain: Iron- 
haematoxylin. 535 X. 


not the faintest sign of any reduction division taking place. Lastly, if we 
examine a hybrid ovarium stained according to CHAMpy-KULL, we find that 
a number of follicles show an extremely faint blue colour, but that yolk 
granules are entirely lacking. On the other hand a cell or two have stained 
a brighter red (PI. IV, 8). 

A preliminary valuation of the results arrived at shows that the hybrid 
females are hopelessly sterile, since it is impossible to imagine that a hybrid 
female fertile in even the slightest degree should be produced. Applying 
PoLv’s terminology (1920, p. 413) these hybrids may perhaps be designated 
monomitotic steironotes, e.i. individuals in which there can never be a question 
of higher divisions than the oogonial taking place. (According to Pott, this 
term should only be used when the conditions are analogous in hybrids of 
both sexes. I do not know how far the division processes go in the hybrid 
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males, but there is every probability that no higher divisions than the spermato- 
gonial take place.) The faint blue colour which occurs in some cells (Pl. IV, 8) 
perhaps points to an attempt at yolk production. 

A comparison of fig. 4o and fig. 41 shows a considerable variety in the 
general appearance of the hybrid ovaries, a fact which is in accord with the 
variety we found obtaining in regard to the hybrid larvae. We must, until 
further notice, consider the above-mentioned "lack of harmony” to be the 
cause of the sterility. I think, however, that we may, to start with, eliminate 


Fig. 42. Ovary from a newly hatched hybrid. Fixation: Strong FLemMinc. Stain: Iron- 
haematoxylin. 1,190 X. 
two possible causes. There can be no question of a phagocytal destruction, 
as is evident from the figures. On the other hand, it is hardly likely to be 
due to the absence of chromosome-conjugations, seeing that the cells do 
not go beyond the oogonial stage and there can therefore be no question of 
any chromosome-conjugation. There is on the contrary more probability of 
the chromosome-conjugation’s non-appearance being a consequence of the 
sterility. I believe, however, that we may go further, and assume that the 
sterility cannot in any way be dependent on an inaffinity between the parent 
chromosomes, an inaffinity which would be the cause of these chromosomes 
not conjugating at all. According to the previously quoted investigations by 
Metz (see p. 62) pair-association occurs in all the cell divisions of the 
chromosomes in Diptera. The force producing this association is, as METZ 
rightly declares, the same as that which causes the chromosomes to conjugate 
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during the maturation divisions, i.e. just the force which we call chromosome 
affinity. As I pointed out earlier in this investigation (p. 62) the chromo- 
somes in the hybrid females are pair-associated in the normal way during 
the oogonial divisions, or in other words, the normal affinity obtains between 
the chromosomes of the different pairs in the hybrids. Thus we may finally 
declare: sterility is itself the cause of the non-appearance of reduction 
division and therefore of the absence of chromosome conjugation. If we 
allow the supposition that the development of a hybrid female was carried 
out right up to the reduction division, it is probable that the force, which 
causes the normal conjugation, would be found to exist. I will go further 
into this question of sterility in the hybrids in the next part of my paper. 


PART III... RELATIONSHIPS. 


1. RELATIONSHIPS IN DROSOPHILA. 


In the attempt to penetrate deeper into the question of that which 
distinguishes a race on the one hand, and a species-on the other, we are 
naturally obliged to seek to draw comparative conclusions from what is known 
of different groups of animals. The comparison I am about to make does 
not pretend to give a complete survey over phenomena in this connection as 
they are found in the literature on the subject, and I restrict myself in the 
main to investigations in respect of members of the genus Drosophila; only 
taking a few other organisms into consideration. I shall instead refrain from 
any more extensive generalizing over the conditions obtaining in Drosophila. 

In the Introduction to Part I I pointed out that, in the definition of 
the conception gene must be included the possibility of localizing the gene 
within a chromosome. At the present juncture, however, it appears suitable 
to enlarge this definition in a certain direction. Some of the mutations that 
have taken place in e.g. Drosophila melanogaster have occurred but once, 
while others have reappeared more or less frequently. If therefore we notice 
a certain normal gene -/, in regard to which we are aware that the allelomorph 
a has several times arisen from .1 through mutation, it naturally follows 
that we presume that in the .1 character of the gene is included the power 
of mutation to the gene a. In other words, we must take for granted that the 
definition of a is arrived at as a natural consequence of the definition of 4, 
and vice versa. There are many cases, however, of genes having an entire 
series of multiple allelomorphs; in Drosophila melanogaster, for instance, 
the gene JI” has at least 10 different allelomorphs, each of which determines 
a particular eve colour from white through eosin to colours nearing the eye 
colour of the wild type. These different allelomorphs have all arisen through 
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mutation either from IV itself or from one or other of its allelomorphs. These 
allelomorphs form in twos and twos a Mendelian pair, and from a genetic 
point of view there is nothing more remarkable in any special of them than 
in the rest. As we just now found that the gene a must be considered as 
defined by the mere fact of the definition of 4 being arrived at, so we may 
in like manner consider that a gene from a series of multiple allelomorphs 
is defined by the definition of another in the same series. I therefore hold 
that the series of allelomorphs which, in the process of time, may arise from - 
a certain gene as basis, is from the outset determined on account of the 
constitution of this basal gene. And however far this series of allelomorphs 
may continue the last in the series will never be found in any relation to the 
first which from a genetic point of view will in any way distinguish it from the 
remainder. 

Two chromosomes, which as regards their genes, differ at the most to 
the extent of the one being filled with allelomorphs of the other’s genes, may 
thus be looked upon as to all intents and purposes identical chromosomes, 
at least in so far as their stock of genes is concerned. In this way all the 
individuals of Drosophila melanogaster have similar chromosomes. It is true 
that in Drosophila melanogaster we know, in addition to the large number of 
mutant races, of others differing from them in regard to their chromosome 
structure, e.g. triploid individuals, those with deficiency, with duplication, 
with translocation, etc. But in all these cases it is question of chromosomes 
or parts of chromosomes in which normal or mutant melanogaster-genes are 
located, and the difference between one individual and another is thus at the 
most a difference between the allelomorphs. Thus two individuals of melano- 
gaster have always, in the manner stated above, ‘identical’ chromosomes. 
They may naturally in addition to this differ in respect of their gene-basis 
and possibly also of their cytoplasmic structure. 

What is it that distinguishes one Drosophiia species from another? Before 
answering, let us in the first place examine the relations between melanogaster 
and simulans a little more closely. I have already (p. 62) proved that they 
have groups of chromosomes which are morphologically identical in such a 
manner that in their hybrids the chromosomes are found arranged in pairs. 
I have interpreted this circumstance as signifying that the force, which in 
melanogaster causes the chromosomes to display conjugation-like pictures 
during the mitoses, must be identical with the force having a similar effect in 
simulans. In other words, that that, which we term chromosome affinity, exists 
between the chromosome groups in melanogaster and simulans in probably 
the same degree as between the groups of chromosomes in two different 
melanogaster individuals. Among the mutant genes, which have arisen in 
simulans, there are of course many that have no homologa in melanogaster. 
But if we compare those genes that are homologous to genes in melanogaster 
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(and which have through hybridization been proved identical) we shall find 
that, on the whole, they have the same localization in both species. There are 
to my knowledge, 8 genes of this kind, of which 5 are sex-linked. We have 
in the X-chromosome the following homologous genes: yellow, situated in 
both species at 0,0; prune, in melanogaster at 0,3 and in simulans at 3,0; ruby, 
in melanogaster at 7,5 and its allelomorph rubyoid in simulans at 11,3; garnet, 
in melanogaster at 44,1 and the allelomorph carmine in simulans at 44,8; and 
lastly, forked, at 56,5 in melanogaster and at 57,2 in simulans. Thus we see 
that the 5 genes in the two species exhibit an extraordinarily similar distri- 
bution in the X-chromosome. The conditions are not so similar with regard 
to the autosomal factors. The 3 homologous genes, we know of, all lie in 
chromosome III and are scarlet, peach and Delta. The distance between 
scarlet and peach is, in melanogaster, 3 units, while in simulans it is no less 
than 45 units long. What is most remarkable, however, is that in melano- 
gaster Delta lies to the right of both scarlet and peach, while the corresponding 
gene in simulans, Deltoid, lies between scarlet and peach. I do not think it is 
possible to assert any very profound difference between melanogaster and 
siniulans on the score of this difference in the relative order of some genes. 
STURTEVANT (1921 c) has pointed to a number of possible explanations, 
amongst others that it may be a piece of a chromosome which has been 
reversed. Such an explanation cannot after all signify anything more wonder- 
ful than e.g. duplication or translocation, and we know that the difference 
between a translocated melanogaster and a non-translocated melanogaster is 
not great enough to prevent it from still being a typical melanogaster. If we 
summarize what has now been stated, we shall probably be able to assert that, 
in addition to the above-mentioned chromosome affinity, we have reason to 
suppose that the melanogaster chromosomes and the simulans chromosomes 
are, as regards their genes, identical” according to the definition given above. 

Let us, however, make the experiment of assuming that the difference 
between simulans and melanogaster is a difference in genes. There can of 
course be no question of a difference in single genes, such as that occurring 
between different mutant races of e.g. melanogaster, as in that case it would 
be only an ordinary racial difference between our two species. On the other 
hand, there seems more likelihood in assuming that the difference depends 
on a dissimilarity in a particularly large number of genes. We are met by 
difficulties in this case as well. In melanogaster we are already acquainted 
with quite a respectable number of genes. In order to compare melanogaster 
of the wild type with the melanogaster of which the mutant characters form 
part, it is necessary to produce this latter type. Here we are met, however, 
by insurmountable obstacles for two reasons, one being the technical difficulty 
in obtaining all the synchronous crossovers, which in this case would be 
required; the other is that the viability of individuals, which are homozygous 
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in regard to too large a number of mutant genes, is in general so low that 
one in such cases obtains types quite unfit for breeding experiments. The two 
species melanogaster and simulans of the wild-type are on the contrary, 
although homozygous in regard to a large number of genes, possessed of 
extraordinarily high viability, while at the same time it is the product of 
crosses between them which gives the anomalous results. Crosses between 
two types of melanogaster on the other hand, where the one type is homo- 
zygous in regard to one set of genes and the other type is homozygous in 
regard to another set of genes, gives as we know, a normal and highly viable 
result. And this is the case no matter how many mutant genes are included 
in the two types used in the cross. These circumstances undoubtedly point 
to the fact that it can not either be a difference in a large number of genes, 
which distinguishes the melanogaster from the simulans. It will perhaps be 
objected that, although we know a particularly large number of genes in 
melanogaster, the difference between the two species might be due to a 
difference in an immensely greater number. It would however appear most 
peculiar that we should never have come across conditions in melanogaster 
which in the slightest degree indicate the possibility of getting away from 
the species of melanogaster by obtaining mutations in a large number of 
genes. 

STURTEVANT, in direct contradiction to the views I have here set forth, 
considers that species of Drosophila are distinguished by a large number of 
genes possessing but little effect individually, while races are distinguished from 
each other by a small number of genes with considerably more pronounced 
effect. He is of opinion that the genes which distinguish species have arisen 
through mutations of the same kind as those giving rise to different mutant 
races. His reasons for considering that genes which distinguish species from 
each other only possess very slight effect is grounded on the fact that the wild 
types of different Drosophila-species resemble each other fairly closely. Genes 
producing race distinction among mutants which have arisen under culture, 
must on the contrary possess a more powerful effect, as they would other- 
wise not have been observed. STURTEVANT ‘writes (1921 d, p. 122): ”That 
species differ from each other in many genes is, in the case of Drosophila 
or any form in which fertile hybrids are not known, only an inference. Such 
a situation would, however, be pretty certain to arise as a result of long- 
continued isolation. In the case of the species of Drosophila that have been 
studied, interspecific sterility constitutes an effective mechanism for bringing 
about isolation. As to the origin of the interspecific sterility itself, we can only 
speculate until we know more about the mechanism whereby such sterility 
is now brought about.” 

It seems to me rather difficult to follow SturRTEVANT’s argument... Had 
the ‘hybrids between melanogaster and simulans been normal in respect of 
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* RELATIONSHIPS IN DROSOPHILA a 
fertility and other characters, they would assuredly never been classified as 
belonging to different species, and there would have been absolutely no reason 
for such ‘a classification. The abnormity of the hybrids is precisely what 
constitutes the proof that melanogaster and simulans must be regarded as 
different species, i.e. this abnormity is a consequence of the difference of 
species. It is very probably that sterility in the hybrids in question can ‘pro- 
duce isolation which, in its turn, causes a large number of different mutations 
in the two species. On the other hand, it is impossible to understand how 
sterility in the hybrids can, at one and the same time constitute one of the 
consequences of the difference of species and.be the cause of difference of 
species. I must again beg to call attention to the great difference in the fact 
that hybrids between two mutant Drosophila-races always exhibit a fertility 
which does not at least fall short of that of the parent races; while on the 
other hand, hybrids of species show complete sterility, i.e. a degree of fertility 
. falling as far short of that of the parent species as possible. To my certain 
knowledge there are only two cases of sterility met with in hybrids of two 
Drosopila-races which has been described (Metz and Bripces 1917). METZ 
has in a more recent paper (1920) shown that the sterility in the one case 
depended on a still higher degree of sterility in one of the parent races, which 
in the earlier experiments had not been pure in regard to the factor for 
sterility. In the other case it was a question of deficiency, therefore a quite 
sufficient cause to explain the hybrid-sterility. Thus there remains only the 
assumption that the difference in Drosophila-species is due to a difference 
in genes of quite a different kind to any we are as yet acquainted with. But 
even in that respect it must be acknowledged that it is very extraordinary 
that among the many mutations in Drosophila hitherto met with, none was 
ever found that could realize a difference in species. It must, however, be 
admitted that the possibility actually exists. 

STURTEVANT, as I mentioned in the Introduction to Part II, assumed that 
certain changes, found in the hybrids between melanogaster and simulans, 
but not in these species themselves, are probably due to complimentary genes. 
It may be objected to this, that in the first place these hybrid characters 
are very variable, and secondly, that we may with equal right assume that 
melanogaster and simulans are burdened with complimentary genes for 
sterility, since their hybrids are always completely sterile. But this latter 
assumption appears more than dubious on account of the unheard of fertility 
exhibited by the Drosophilids. It should be hardly necessary to point out that 
the wild types of melanogaster and simulans may very well be supposed to 
differ likewise in regard to a large number of mutant genes. I mean by this only 
that these genes can have no significance for the difference of species between 
them. In my opinion, therefore, the genesis of simulans from melanogaster 
(or the reverse, or the genesis of both from a common origin) cannot have 
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come about through any such process of mutation as we have hitherto met 
with. The apparently trivial remark, that all mutants of melanogaster are 
nevertheless typical members of melanogaster, has, it seems to me, rather a 
deep significance, as it is evident that, in spite of all mutations in melano- 
gaster, we have never succeeded in geting an inch away from this species. 

It is obvious, that there exists a difference, and a very profound 
one, between melanogaster and simulans. Already in his first paper on 
simulans (1920) STURTEVANT asserted that there must be a difference in the 
cytoplasm between the two species. Everything I have now brought forward 
points to the same thing. In order to explain the fact that one only obtains 
females from a cross in one direction, and almost exclusively males from a 
cross in the other, and also that exceptional males are obtained in the 
one case and exceptional females in the other, STURTEVANT assumed that the 
autosomes or the Y-chromosome from the one species in some way hindered 
development when they were introduced into the cytoplasm of the other 
species. He considered however that the Y-chromosome most likely had no 
influence, but I think we have reason to surmise that the Y-chromosome 
can in this matter be of the same importance as the autosomes, especially 
when we take into account the significance of the Y-chromosome in the 
development of testes (XO-males are, as is well known, sterile). The fact 
that in the cross simulans 2 > melanogaster $ one sometimes obtains regular 
females, while in the cross melanogaster 2 simulans 3 regular males are 
never produced, can I think be explained by the great variability which, 
as I have showed in Part II, prevails in the development of the hybrids. We 
found larvae there, it must be remembered, that were pathological in very 
varying degree, and larva c had’practically attained the length of normal larvae 
immediately before pupation. It should not therefore be unreasonable to 
imagine that in stray cases such hybrids may develope right up to the com- 
pletely developed fly. Neither should it meet with any difficulty to suppose 
that this continued development may proceed with greater, facility in the 
one cross than in the other. We must however presume that, as the develop- 
ment of the hybrid larvae, which die as a general rule, is extremely protracted, 
such hybrid larvae, if they succeed in developing as far as the full-grown stage, 
must be among the last to be hatched in the culture bottles. As a matter of fact, 
it is in reality the case, that the few regular females appearing from the cross 
simulans 2X melanogaster 8 have hatched out only after the culture has got old. 

In the first part of this paper I stated that the cause of the death of 
certain hybrid larvae must be due to a suspension of the normal synchrony 
during embryonic and post-embryonic development. But for the present we 
are unable to explain why this suspension should take place in a higher 
degree in e. g. zygotes which have received their cytoplasm and an 
X-chromosome from melanogaster and their Y-chromosome from simulans 
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(regular males) than in those whose X- and Y-chromosomes show the 
reversed derivation (exceptional males). We can only state the facts. In all 
probability a complete normal synchrony never takes place in these hybrids, 
since those that hatch out are sterile, and as in accordance with what I 
showed, the sterile hybrid ovaries can display very different aspects. 

Through the introduction of a simulans-spermatozoon into a melano- 
gaster-egg a pathological development is produced. If we assume that alli the 
substance which is of importance for the development and which comes 
from the spermatozoon, is the chromatin, and, further, that simulans and 
melanogaster are furnished with the same genes, it must follow, that we are 
obliged to assume that the chromosomes do not exclusively consist of genes. 
Were this the case, there would be no difference between a meianogaster- 
egg fertilized by a simulans-spermatozoon and a melanogaster-egg fertilized 
by a melanogaster-spermatozoon, even supposing that melagaster and simulans 
have different egg-cvtoplasms. We are thus, through the given hypotheses, 
forced to assume the existence of a new component in the chromosomes, a 
component, which may suitably be presumed to be the otherwise derived 
gene-basis. It is possible that the conjugational power of the chromosomes 
may be traced back to the gene-basis (in any case the percentage of hetero- 
synapsis in non-disjunction cultures was due to the gene-basis) i. e. that the 
visible expression for chromosome affinity is a gene-basis effect. From this 
point of view, the gene-basis in the two species would thus likewise be identi- 
cal, but I have previously pointed out, that it must be presumed that the 
gene-basis may very well be supposed to have a series of different characters. 
A certain given component of the gene-basis might thereby contribute to the 
difference of species. We must not, however, exclude the possibility of the 
chromosomes consisting of yet other elements in addition to the genes and 
the gene-basis. It may likewise be imagined that the spermatozoon, consists, 
in addition to the chromatin, of other elements important for the offspring and 
ef such significance that they contribute to the characteristics of the species. 

The only difference between the gametes of melanogaster and simulans, 
of which, taking all things into consideration, we can be certain, is the 
difference between their egg cytoplasm. STURTEVANT writes in a note in his 
work (1920): "It is, of course, probable that the nature of this egg cytoplasm 
is determined in the first instance by the chromosomes of the female in 
which the eggs develop.” It appears to me as if this statement was originally 
based on the inclination, so common to hereditary research workers, to trace 
all biological phenomena back to conditions in the chromosomes. 

I will complete this investigation with a short survey of the conditions 
existing in other Drosophila species. Of the large number of species described 
(STURTEVANT 1921 d) but a relatively small number have been employed 
for experiments. They are, however, sufficient in number, and so many 
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of their genes are known, that a good many conclusions may be drawn 
from them. The fact that, with the exception of the cross between melano- 
vaster and simulans, no interspecific crosses can be made, renders the 
homologization between different genes more or less uncertain. The attempt 
to draw any conclusions about the homologies of the genes on the basis of 
the analogy in the somatic characters would of course prove a complete 
failure, it being well known that, e. g. in melanogaster several characters 
are found, which somatically are inseparable, but which nevertheless are due 
to different genes. If on the other hand, it is a question of genes having 
several somatic effects, and one is able to prove that, within the different 
species there are genes giving identical results to all these effects, we shall 
have every probability on the side of the fact that it is identical genes we 
are dealing with. Finally, we come to the most important means, comparison 
between linkage-relations. Diagram 9 shows the X-chromosomes from 5 diffe- 
rent Drosophila-species. In these diagrams continuous lines are drawn between 
genes known to be identical (thus only between simulans and melanogaster), 
and dotted lines between genes, which for different reasons may be supposed 
to be identical. We see by these diagrams that several common genes are 
actually to be met with, in more or less the same relative order of arrange- 
ment. The only gene which seems to give rise to doubt is vermilion, which 
in virilis, willistoni and obscura is situated almost similarly in relation to 
singed, but in a different way to that in melanogaster. The explanation of 
this, which has been discussed by Mertz, Mosrs and Mason (1923, from 
whence the diagram is taken) may be either that vermilion in melanogaster 
is not the same gene as that in the other three species, or else that a reversion 
of genes, of same kind as that described above in connection with simulans, 
may have taken place. (It should be noted that the case of duplication in 
melanogaster described above concerned precisely that piece of the X-chromo- 
some containing the locus for vermilion.) The diagram is drawn to scales 
slightly varying for the five different species, in order to get the chromosome 
lengths to correspond approximately with the morphological chromosome 
lengths. The facts being, namely, that simulans, melanogaster and virilis 
have X-chromosomes of about the same length, while those in willistoni and 
obscura are about twice as long. Further, in the diagram the different 
chromosomes are arranged so that yellow is situated at the same level. This 
factor is known to be identical in simulans and melanogaster, and by reason 
of its close proximity to scute (or scutellar) in melanogaster, willistoni and 
obscura, it is probably identical in these three species as well. And lastly, 
as regards vzirilis which, like melanogaster and simulans, has a small 
X-chromosome, yellow lies in the left extremity of the chromosome as it does 
in the case of the two former species. We have thus substantial reasons for 
considering yellow to be identical in all the five species mentioned. In 
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RELATIONSHIPS IN DROSOPHILA 
willistoni and obscura, as we have stated, the X-chromosomes are twice 
as long as those in the others and have in reality the same morphological 
appearance as the long 
V-shaped autosomes in 
melanogaster. In the 
rod-shaped X-chromo- 
somes (wiclanogaster, si- ! D.obscura 
mulans, virilis) the one 
extremity is the point of 
fibre attachment. In the 
V-shaped on the con- 
trary (willistoni, ob- 
scura) this point is found 
in the centre of the chro- 
mosome. As yellow lies 
in the extremity of the D simulans D.virilis 
rod-shaped, but in the D.melanogaster : 
centre of the V-shaped Scute--..., | Scutellar 
chromosomes, we may L Notch 

Notch Twhite 

assume that melano- Vermilion 

gaster, simulans and viri- HRubyoid” + Crossveinless 
lis have the same X- 

chromosome, but that the rSinged-“"" 
X-chromosome in willi- 
stoni and obscura is 
composed of two parts, | magenta 
one of which is identical ee. en 
with the X-chromosome 
in the former. Obscura Carmine’ — |. inflated” ; 
has five pair of chromo- 2 ea 
somes, and virilis has six 
pair. Two Drosophila- 
species may therefore 
probably differ in regard 
to their chromosomes by 
the one having some 
pairs of chromosomes Diagram 9. 


which the other entirely Maps of X-chromosomes from five Drosophila-species. 
7 From Metz, Moses and Mason 1923. 
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lacks; or by the one 
having chromosomes in which part is composed of portions of chromosomes 
from the other, and so forth. As far as the conditions in melanogaster and 
simulans are concerned, it is, however, clear that such a difference in the 
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chromosome groups is not at all requisite for the establishment of a difference 
of species. Since, on the other hand, simulans and melanogaster are the only 
members of genus Drosophila which have been shown capable of being 
crossed, and as — to my knowledge — no other than simulans has the same 
group of chromosomes as melanogaster, it is possible that the difference in 
the chromosome group signifies a greater genetic difference. 

In consideration of the fact that we have never, through the well known 
processes of mutation, got in the least beyond the Drosophila species within 
which the mutations have taken place; further, in consideration of the reasons 
already brought forward for the difference between simulans and melanogaster 
not being necessarily difference between genes, we are enabled to make 
the following summary: 

1. A Drosophila-species comprises all the types, which with a given 
member of Drosophila as their origin, can be imagined to arise through the 
known processes of mutation, whether it be a question of mutations in genes 
or in pieces of chromosome as in duplication, translocation etc. or a trans- 
ference from diploidity to triploidity. 

2. Two Drosophiia-species probably always differ from each other by the 
composition of their egg-cytoplasm, and. most likely also in regard to their 
gene-basis. In the hybrids between two Drosophila-species this difference 
brings about disturbances in the normal synchrony during the ontogenetic 
development of the organs. A difference in chromosome groups or in genes 
of a hitherto known kind is not requisite for bringing about a difference in 
species. It is, however, probably easier to obtain results from crosses between 
two Drosophila-species if they have identical chromosome groups than if the 
latter are different. 


2. RELATIONSHIPS IN OTHER GROUPS OF ANIMALS. 


In searching the literature in order to discover what sort of conditions 
form the reason for organisms to be considered as belonging to different 
species, we have difficulty in finding any generally acceptable lines. In deciding 
whether it is a question of species or races, it is quite usual to simply leave 
the answer to the customary systematics. FEDERLEY (1923) for instance, 
writes concerning the parents of hybrids between Chaerocampa porcellus L. 
and Ch. elpenor L.: ’Die Eltern sind beide von LinnE beschrieben, miissen 
also als gute Arten gelten.” GoLpDscHMIDT expresses himself similarly in his 
textbook (1923): ”So bedeutet denn der Begriff der Spezies nichts anderes 
als die von den Systematikern als solche anerkannte Arten.” It is naturally 
very convenient thus to leave the decision as to whether it is a case of 
species or of races to the systematizers, but can hardly be considered right 
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on all occasions. And when GOLDSCMHIDT continues in the same work: ” Wenn 
z. B. all die vielen Drosophilamutanten, die zum Teil doch von der Stammart 
erheblich verschieden sind, in der Natur gefunden wiirden, so wiirde der 
Systematiker sie zweifellos als Varietaten beschreiben’, it seems to me that 
he endows the systematizers with quite too marvellous attributes. Let us 
imagine, for instance, that, in the period before any Drosophila literature 
existed, an entomologist discovered among the insects he had caught, firstly 
a wild type melanogaster, and secondly one that e.g. was white- and Bar- 
eyed, had black body, vestigial wings and forked bristles. Had he then, without 
taking further thought, declared that he had two varieties of the same species 
before him, we should have been forced to conclude that he was gifted with 
almost supernatural powers. On the other hand, it must ‘be allowed that the 
great variability in the results of the crosses between distantly related orga- 
nisms, obliges us, in default of something better, often to be content with 
the dictates of the systematizers. 

If we come across two organisms, which through all generations and all 
kinds of back-crosses give perfectly normal crossing results, all the individuals 
showing satisfactory fertility, I think we may safely assert that these orga- 
nisms belong to the same species, even if they should have been refered to 
different species by the systematizers. But when disturbances of different kinds 
set in in consequence of crosses, there is always a possibility of different 
species being present. It seems to me, however, that we should be able to 
distinguish between what may be called absolute and relative disturb- 
ances. If we namely consider the disturbances, appearing from crosses between 
different types of Lymantria dispar (GOLDSCHMIDT 1920), we shall find 
disturbances occurring in the development of all primary and secondary 
sexual characters. We see e.g. an individual, which began its development 
as a female; at a given point during its ontogeny some change occurs causing 
its development to continue in a male direction. The final result will be more 
or less typical for the male, according to whether this change takes place 
early or late. If the change in question occurs very early during development, 
a perfectly normal male will result. That certain disturbances in development 
set in after such changes is but natural, as e.g. the changes in the rudiments of 
the ovary, when the testes are about to develop, are accompanied by a phago- 
cytosis. Nevertheless, the disturbances here must, in my opinion, be looked 
upon as relative, since after the change a regulation takes place which seeks 
to bring about the normal development typical of the males. Those indivi- 
duals, which become intersexual, and which in consequence exhibit a series 
of pathologic attributes, only possess the latter — according to GOLDSCHMIDT 
— thanks to the fact that chitinization of the different organs has held back 
the individuals in question at a pathological stage. Had it been possible to 
prolong development, on the contrary, all the intersexual females would have 


III 


j 
ares 


GERT BONNIER 


developed into normal males. The disturbances, which have taken place have, 
consequently, not interfered so seriously in the process of development but 
that after the change the altered development has been continued almost as 
if nothing had occurred. Again, if we take, e.g. the previously described 
hybrid larvae from the cross melanogaster 2 X simulans $ under con- 
sideration, we should find the disturbances in the development there of a 
far more sweeping character; they consisted, as it will be remembered, accord- 
ing to the indications I have given above, of a suspension of the regulation 
of the normal synchrony, while in Lymaniria, on the other hand, a striving 
towards regulation was noticeable, although in a male direction instead of 
as was the case from the outset in a female one. (In male intersexuality 
analogous conditions obtain, excepting for the difference that the reversal in 
that case takes place from a male to a female direction.) The disturbances 
in our Drosophila hybrids may therefore be considered as absolute. The great 
variability to be met with in the last mentioned crosses, might lead to the 
hybrids dying at. variously advanced stages of development. And at any rate 
in the cross simulans 2 > melanogaster 3 hybrids of the type, which nor- 
mally dies before. hatching out, might in stray cases attain even as far as 
the fully developed stage. I do not think this last circumstance can be cited 
as argument against the disturbances in Drosophila crosses being considerably 
more profound than those which take place in Lymantria. It appears to me 
therefore that the different types of Lymantria can only be considered as 
varieties of each other — although varieties of an unusually interesting kind 
— and can thus probably (for the same reasons that held good in the case 
of the Drosophila varieties) not be the cause of a true process of development 
of species. 

If, on the other hand, we compare the Drosophila crosses with hybridi- 
zations made in a good many other groups of animals, we frequently find 
cases of organisms which must, for several reasons, be considered syste- 
matically further apart ‘than melanogaster and simuians, but where the 
hybrids themselves nevertheless are relatively normal in development and 
exhibit besides a more or less high degree of fertility. We can cite, e.g. 
FEDERLEY’s experiments with Pygaera anachoreta and P. curtula (1913). 
Males from the cross anachoreta 2 X curtula 3 can be fertile and can be 
backcrossed with females of anachoreta. FEDERLEY has, as we know, demon- 
strated in a number of crosses between moths of different species, that such 
crosses can be carried out even in cases where the number of chromosomes 
differs in the paternal species to that in the maternal. Anachoreta has 30 
chromosomes and curtula 29 (haploid numbers). In the hybrid-males no 
chromosome conjugations at all occur, i.e. no chromosome affinity exists. 
FEDERLEY has taken the degree of affinity as the basis for the degree of 
relationship, and writes (1913—1914): ”... so scheint es mir, dass wir in der 
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Konjugation der Chromosomen bei Mischlingen ein ausgezeichnetes Kriterium 
fiir den Grad der Verwandtschaft der Eltern besitzen. Konjugieren alle Chro- 
mosomen eines Mischlings, so gehoren die -Eltern zweifellos zu derselben 
Art, kénnen dabei aber verschiedene Biotypen, Mutationen oder Aberrationen 
— um den entomologischen Ausdruck zu gebrauchen — sein. Ist dagegen die 
Konjugation nur eine partielle, so haben wir es mit Varietaten, geographischen 
Rassen oder nahe verwandten Arten zu thun. Bei vollstandig fehlender 
Affinitat zwischen den Chromosomen handelt es sich um selbstandige Arten 
oder noch gréssere systematische Kategorien.” BALTZER (1910), who carried 
out investigations in the development of the hybrids of five different species 
of echinoderms, arrived at a similar result, although it was not exactly a 
question of affinity in the same manner as in FEDERLEyY’s case. BALTZER 
found as we know, that the hybrid embryos died at different stages of deve- 
lopment in consequence of incompatibility between the chromosomes of the 
parent species, which in. its turn caused the elimination of the paternal chromo- 
somes. BALTZER writes (p. 607): "In den bescheidenen Grenzen der finf 
verwendeten Spezies kommen wir also zu der Annahme, dass der Verwandt- 
schaft zwischen den Spezies auch eine Verwandtschaft im Chromtin ent- 
spricht, und zwar in Hinsicht auf die in den Chromosomen enthaltenen Ver- 
erbingspotenzen.” 
Chromosome inaffinity need not always be considered an indispensable 
condition in the decision on whether species should be classed as different, 


as it is indicated by the circumstance that, as I have already pointed out, the 
chromosome groups of melanogaster and simulans are identical. PINNEY, who 
has made investigations in the first cleavage mitoses in a number of fish 
hybrids (1922) has obtained a number of results, greatly resembling those 
discovered by BaLtTzER in his echinoderm crosses; but she interprets her 
pictures in a different manner, writing, e.g. (p. 409): ’The nature of the 
mitotic disturbances which have been described above would indicate that 


the immediate factor was a physical condition of the egg cytoplasm, probably 
the normal state of fluidity or viscosity characteristic of the division phase.” 
This interpretation agrees fairly well with, for instance, what we postulated 
as to some difference in the cytoplasm of melanogaster and simulans being 
present. 

There have been many conjectures in the literature in regard to the 
reduced fertility in hybrids of species. It is natural that from the starting 
point FEDERLEY adopted, he should connect sterility with chromosome affinity. 
He has dealt with this question in a quite recently published work, where the 
nature of the problem is clearly evident from the title: ”Bilden Chromosomen- 
konjugation, Mendelspaltung und Fertilitat bei Speziesbastarden einen Drei- 
bund?” (1923). In this work he has examined hybrids between Ciaerocampa 
forcelius L. and Ch. elpenor L. These two parent species have 29 chromo- 
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somes each (haploid numbers) which in the hybrids conjugate both in sper- 
matogenesis and in oogenesis. He has also succeeded in proving a fairly high 
degree of fertility, which he of course considers depends on the capacity for 
conjugation of the chromosomes. He admits, however, that other causes as 
well must be considered as possibly influencing the question of hybrid sterility: 
’*Die Chromosomenkonjugation ist jedoch nicht die einzige Bedingung, es 
miissen offenbar ausserdem noch andere erfillt werden, von denen wir bis 
jetzt so gut wie gar nichts wissen.” It was, however, evident from the con- 
ditions in the hybrids of melanogaster and simulans that sterility does not at 
all necessarily depend upon a chromosome conjugation failing to take place. 
In the first place the cells in the ovaries degenerated at so early a stage 
that there could be no question of any conjugation; and secondly, the chromo- 
some affinity requisite for conjugation was present. 

I shall here beg to mention one of the results obtained by FEDERLEY 
in these crosses, although it has nothing to do with the question of sterility 
in hybrids. He crossed a male hybrid with a porcellus female, and obtained 
no less then 38 larvae. These larvae all died, however, at different stages, 
one only arriving as far as the pupa stage. He dissected two of the larvae, 
but found no changes in them significant of any kind of abnormity. It appears 
to me, as if the explanation of this phenomenon might possibly be the same 
as the one I gave of the case of the hybrid larvae from the cross melano- 
gaster 2 X simulans 2, in which several of the larvae exhibited a perfectly 
normal appearance. As in that case it was a question of a very high degree 
of variability, I drew the conclusion that causes, which in the strongly patho- 
logical larvae produced death, were present in the apparently normal larvae 
as well. If the same intense variability may be taken as obtaining in FEDER- 
LEY’s Chaerocampa crosses, it is not astonishing that two larvae, selected 
at random, should show normal pictures. 

The known species-hybrids among the vertebrates consist for the most 
part of hybrids of birds. Among the most recent works on this subject may 
be mentioned those by CHAPPELLIER (1921) and PoLL (1920). CHAPPELLIER 
has investigated the conditions in Fringillidae as well as in «1natidae. He has 
not, however, succeeded in giving any sort of explanation of the sterility of 
hybrids. He points out that the species investigated by him belong to birds 
in which the eggs begin to develop parthenogenetically, but where degeneration 
sets in if fertilization fails to take place. CHAPPELLIER showed how in Cairina 
moschata the group of blastomeres, which had arisen through parthenogenesis, 
filled up a region covering half the diameter of the cicatricula; while in the 
hybrids between this species and Anas boschas var. domestica, the blastomeres 
covered barely a fifth of this diameter. The unfertilized egg degenerates 
likewise considerably more rapidly in the hybrids than in the parent species. 
No specially typical differences between the parthenogenetic eggs from the 
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parents and from the hybrids can, however, be proved. If the hybrid female’s 

egg be fertilized with a spermatozoon from Anas, a very vigorous cellular 
increase will be observed, but no real embryo will appear. 

POLL investigated the testes of hybrids from the cross Numida 
meleagri 2  Pavo cristatus é. He showed how all the cell divisions be- 
longed to the spermatogonial type. In one single cell only did he find a picture 
indicating a strepsinema stage. He has taken the degree of sterility itself as 
the basis of graduation for relationships. He has in this way divided up all 
living organisms according to whether they are fertile or sterile; and if they 
are sterile, according to how far the cell division in the gonads may have 
advanced. It seems to me that this kind of systematics can serve neither 
practical nor theoretic purposes. The gauging of the degrees of relationship 
between two organisms by the degree of development attained by the gonads 
of their hybrids, can scarcely have any general applicability. I need only 
refer to the intense sterility of our Drosophila hybrids, where relationship 
must be considered a good deal more intimate than, e.g. that obtaining between 
Pavo and Numida. 

A great number of hybridizations of species have been carried out, but 
it is sufficiently evident from those already cited, how large the number is 
of differences displayed by hybrids in the various groups of organisms. And 
I believe that, as a matter of fact, with an ever increasing knowledge of 
hybrids in general, it will become still more impossible to attain any uniform 
point of view. It is likewise my opinion that, e.g. if the degree of sterility 
in the hybrids may in some cases serve as a suitable gauge for the degree of 
relationship between the parent species, and in other cases perhaps chromo- 
some affinity may serve such a purpose, there are other cases where neither 
the one nor the other of these gauges is suitable. I do not think that degrees 
of relationship can be indicated as any kind of ’degree” for a uniform system. 
My opinion is that, instead of this, types uf relationship of a qualitatively 
complete dissimilarity may be found. Thus all the terms introduced by the 
systematizers, such as species, subspecies, subfamilies, families etc., will come 
to mean one thing in one group of animals, and something quite di f- 
ferent in another. 


3. THE. HYPOTHESES ON THE FORMATION OF SPECIES. 


On comparing the different hypotheses for the origin of new species, we 
find that they all have one characteristic in common, viz. all arise from a 
known type of variation. Taking the most debated of these hypotheses under 
especial consideration, we may say that while Lamarckism adopts the per- 
sonal variation, i.e. the variation of one generation, as the basis for descent, 
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Darwinism and the theory of mutation start from the variation which divides 
the offspring from the parents i.e. a variation through two generations. 
Lamarckism has — rightly or wrongly — been considered completely un- 
tenable by many investigators. If we knew none but personal variations, we 
should most likely say that, as we actually only know personal variations, 
it must be possible to take the same as the basis for a theory of descent. We 
are now, however, acquainted with other types of variation. But are we 
to consider ourselves more entitled to take those types of variation 
which we happen to know as basis for the origin of new species, than is he, 
who is only acquainted with the personal variations, in considering the latter 
as the source of new species? In the survey I made over the import of the 
idea of species in Drosophila I laid stress on the fact that mutations of a 
known kind cannot in this group of animals produce new species. In other 
groups of organisms we know of other types of mutation”, as for instance 
the extremely interesting chromosome mutations described by BLAKESLEE 
(1921). In these cases, however, it is a matter of duplication of chromosomes 
already existing, a process which cannot either be readily adopted as the basis 
for a general theory of descent. Drosophila melanogaster and Drosophila 
simulans stand undoubtedly in very close genetic relationship to each other; 
there must therefore exist some type of variation by which one Drosophila 
species can be transmitted to another. It is surely contrary to reason to say 
that this transmission has taken place through some of the types of mutation 
with which we are acquainted merely because they are in fact the only here- 
ditary variations we as yet really know of. Instead of this it were wiser to 
postulate the existence of types of variation other than those we have hitherto 
met with. Nature has assuredly many methods she can employ in originating 
new types. It is quite natural that Science should discover first those methods 
of variation which may be considered simplest, and it is highly probable that 
research will in the future disclose many types of variation of an entirely 
new character. 


SUMMARY. 


1. In the Introduction to Part I will be found a survey of the import 
of and the principle arguments in support of MorGan’s theory on the linear 
arrangement of the genes. Stress is also laid on the inclusion in the conception 
gene of a theoretic possibility of localizing the gene in question. Other cha- 
racters may be imagined as transmitted together with the chromosomes 
without their hereditary basis being localizable. Characters of this description 
must consequently be considered as depending on something other than genes. 

2. In connection with the usual statistic methods the foliowing formula 
is deduced for the mean error of the percentage of exceptions in a whole 
collection of non-disjunctional cultures: 
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m? 


where €, €,...€ signifies the mean error in the particular cultures, calculated 


according to the formula by being the per- 
centage, and m,, m,...m, being the snenber of individuals hatched out in 
these cultures, and m=mMm M+... mM,. 

3. Reference is made to a previous paper on the causes of different per- 
centages of exceptions in different non-disjunctional cultures. It was seen 
by this paper that the percentage of exceptions in high percentage cultures 
was due to something in the X-chromosome, which must be present in a 
homozygous condition in order to have any effect. There was no possibility 
of localizing genes for the percentage of exceptions. It was evident, on the 
other hand, that if non-disjunctional cultures were made up, where the XXY- 
females were homozygous in regard to different lengths of the X-chromosome 
deriving from cultures with high percentage of exceptions the percentage 
of exceptions among the offspring of these females became higher the longer 
the piece of the A-chromosome in question was. 

4. The present investigation forms a continuation of the preceeding one 
but is based on far more extensive material and on more exact statistic 
methods. The conclusions drawn are identical with the former ones. 

5. Since it is therefore the length as such of a given chromosome 
which determines the percentage of exceptions, stress is laid on the fact — 
as was likewise done in the former paper — that the chromosomes cannot 
consist only of genes, but must contain something else as well. This other 
component, which I have called the gene-basis, must be considered as a 
continuous substance in which genes may be supposed to lie embedded. 

6. I have pointed out that, if localizable genes are to be considered as 
determining the percentage of exceptions, then the high percentage cultures 
on which these investigations are based, must possess at least four pair 
(probably many more) of recessive genes of this kind. In addition to this, 
they must have arisen by the co-operation of so many different accidental 
circumstances, as to make the likelihood for their existence extremely small. 

Presupposing that it is genes which determine the percentage of 
exceptions, I have proved that these genes must be capable of changing 
through the process of equational non-disjunction, and that a simultaneous 
change in the two X-chromosomes may take place. The possibility of genes 
determining the percentage of exceptions must on account of all these circum- 
stances be eliminated, and the existence of the gene-basis on the other hand 
be regarded as established (cf. the Résumé, p. 51). 

8. On account of certain changes in the gene-basis, which took place 
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during the course of the experiments, it is evident that if the gene-basis in 
one part of a chromosome is composed in a certain way, and in a different 
way in the remainder of the chromosome, no amalgamation occurs between 
these two parts of the gene-basis, the boundary between them remaining at 
least approximately fixed. 

g. Emphasis is laid on the fact that the gene-basis must be supposed to 
influence many different characters. Since sex depends on chromosomal con- 
ditions which are, however, unlocalizable, it is probable that the gene-basis 
exercises an influence on the determination of sex. This influence on sex 
presumably holds good both under normal conditions and when intersexual 
individuals occur. The Y-chromosome in Drosophila may be considered as 
consisting of a gene-basis without any genes embedded in it. 

10. In Part II the result of crosses between Drosophila melanogaster ¢ 
and "Drosophila simulans 3 are dealt with. 

11. In the oogonial plates of the hybrid females the chromosomes are 
shown arranged in pairs, from which the conclusion is drawn that the chromo- 
some groups of both the parent species are morphologically identical; and 
that the affinity which in each of the parent species produced the arrange- 
ment in pairs (and which must be the same affinity as that producing con- 
jugation at the maturation divisions) exists between homologous chromo- 
somes from both these species. 

12. From the cross in question only females are obtained. According to 
STURTEVANT the males die at various stages of development, and among the 
offspring dead and dying larvae are found, which must be considered to 
represent the males that have disappeared. 

13. A histological investigation of the fat body, the salivary glands and 
the mean gut in these larvae exhibit an unusually high degree of variability. 

14. The pathological change in these three organs is shown to be a 
change of a metamorphosal character. The pathological picture is due — 
and this holds true in particular of the mean gut — to a suspension of the 
normal synchrony between the development of the different organs. Certain 
parts of the organs in hybrid larvae may thus be found at a purely 
larval stage, while others have undergone complete metamorphosis (cf. the 
Résumé, p. 94). 

15. The germinal cells in the ovaries of the hybrid females degenerate 
at the oogonial stage and no trace of yolk is apparent. 

16. Part III treats of relationships. On account of the morphological 
identity between the chromosome groups in melanogaster and simulans; on 
account likewise of the similarity of the loci for homologous genes; and 
finally on account of the fact that it has hitherto proved impossible to transfer 
one Drosophila-species to another Drosopiila-species through mutations; the 
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conclusion is drawn that two Drcsophila-species need not be distinguished 
in respect of genes of a hitherto known kind (cf. the Résumé, p. 110). 

17. The sole difference between two Drosop/ula-species of which we can 
be certain is a difference in their cytoplasm. If melanogaster and simulans 
have identical genes, and if the only portion of the paternal material of 
importance for hereditary transmission consists of the chromatin, there must 
exist some other component in the chromosomes in addition to the genes. 
This component may suitably be assumed to be the gene-basis. 

18. There is no common principle for explaining the sterility in the 
hybrids of species; e.g. a lacking chromosome affinity cannot be necessary 
for sterility, since such an affinity is found in melanogaster and simulans. 

19. Neither can the degree of sterility as such be taken as the basis for 
the degree of relationship, since organisms apparently less closely related to 
each other than are selanogaster and simulans, are capable of giving rise to 
hybrids with a certain degree of fertility. 

20. Stress is laid on the fact that a gauge for the degree of relationship, 
suitable in one group of animals, can hardly be conceived to be so in one 
and all of the groups of animals. 

21. Finally, I have pointed out that there must certainly be many kinds 
of variations taking their share in evolution but which we have hitherto not 
met with. 
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HISTORICAL. 


A large number of investigators have during the past fifty years been 
busy studying the selachian brain. The earlier of these investigators usually 
studied the brain as a whole, without entering into closer examination of any 
particular part. The description of all the different external forms under 
which the selachians brain appears was for the moment the chief thing, 
although at the same time an endeavour could be observed to homologize as 
far as possible the various parts with similarly situated areas in higher and 
lower types, especially in Petromyzon, ganoids and amphibians. 

Among such macroscopic morphological works may be mentioned: von 
BaER (1837), Buscn (1848), Lerpic (1852), StTiEDA (1868, 1870, 1873), 
MIKLucHO-Mac.tay (1868, 1870), WILDER (1877) and Fritscu (1878). 

A problem deeply interesting the investigators of about 1890 was the 
question as to whether the fore-brain of the selachians should be considered 
paired or unpaired. From the embryolegical investigations of MrHaLKOowIcz 
(1877) it appeared that the cerebrum must be considered as originally an 
unpaired evagination from the rostral end of the forebrain. Referring to this 
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StupniCKA wrote (1893, a) of the selachians: ’’Dieselben besitzen auch im 
ausgebildeten Zustande ein unpaares Grosshirn, wahrend bei den Amnioten 
dieser Zustand nur ein voribergehender ist.” 

This statement, together with StupNICKa’s simultaneous attack on RaBL- 
RUcKHARD’s theory on the membraneous pallium in the teleosts, gave occasion 
for a long and often very violent controversy between STUDNICKA (1893, b, 
1894, 1895, a, 1895, b, 1896, 1898) on the one hand, and BuRCKHARDT (1894, a, 
1894, b) and Rasit-RGcKHARD (1893, 1894) on the other. It became evident 
from this discussion that in primitive genera such as Chimaera and Hexanchus 
the telencephalon was distinctly paired, while in more specialized genera as e.g. 
Torpedo external pairedness could not in general be proved. Unpairedness 
was said to be but an illusive phenomenon produced by the two hemispheres, 
through thickening of the lamina terminalis and the lamina supra-neuroporica, 
being frequently so closely fused that they gave the impression of an unpaired 
coherent mass. The conditions in Torpedo were, however, to be lopked upon 
as being of a secondary character. Many interesting observations on the 
structure of the selachian brain were brought forward during this controversy. 

Of earlier, chiefly histological works on the telencephalon in selachians, 
mention must first be made of ViauLT (1876), RoHon (1877), SANDERS 
(1868) and EpincER (1888). These investigators, however, employed staining 
methods, which do not appear to have given sufficiently distinct pictures, and 
the results were therefore fragmentary. These authors have nevertheless made 
valuable contributions on several points in regard to the morphology of the 
selachian brain, for instance on the presence of the commissures found there. 

The first to investigate the selachian brain by means of the brilliant but 
capricious GoLct method was SavERBECK (1896); judging, however, by his 
figures, his preparations must have been somewhat imperfectly impregnated, 
for which reason it was mainly the dendrites of the cells that were subjected 
to study. 

HALLER’s large and exhaustive work (1898): Vom Bau des Wirbeltier- 
gehirns”, deals but very briefly with the forebrain in Scyllium. His analysis 
of the tractus pallii should be placed foremost among the results. He proved 
that this tract was composed of a crossed and of an uncrossed part. 

HavuseER ('o1) was the first to succeed in obtaining good preparations 
according to the Goicr method. He also managed to prove and describe a 
large number of previously unknown types of cells and fibre connections, 
which, thanks to the accuracy inherent in the Gotcr method, were particularly 
valuable. I shall later in this paper have occasion to revert in more detail to 
this paper. 

HavsER divides the telencephalon into a dorsal pallium situated caudally 
to the recessus neuroporicus externus and a ventral striatum. Within the 
striatum this author stated a differentiation to have taken place, by the fact 
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‘that "two groups of neurons have been defined from the general mass of the 
striatum for the special reception of olfactory impressions” — the epistriatum 
and the nucleus postolfactorius. The remainder — the general striatum — 
on the other hand, he considers receives no olfactory neurons of the second 
order. 

Of the pallium this author writes: The pallium of Mustelus is regarded 
by the writer as a primitive representative of the stem giving origin to the 
pallia of amphibians, reptiles, birds and mammals.” 

CaTois ('02) seems to have worked with the GoLci method, in ignorance 
of HauseEr’s treatise published the previous year. A comparison between the 
works of the two investigators shows them in by far the greater majority 
of cases to be in agreement in regard to the extension of the tracts they 
both have dealt with. I shall later have occasion to speak of these tracts again. 

Locy (05) was the first to undertake a comprehensive investigation of 
the nervus terminalis in selachians. This nerve was first observed by 
FritscH (1878) in Galeus canis. 

Von Kupprer (’06) and Fanny Fucus (08) have made valuable con- 
tributions to our knowledge of the development of the telencephalon in 
selachians. 

EDINGER has especially in two of his works closely studied the telen- 
cephalon in selachians (1888 and ’18), making thereby numerous and im- 
portant contributions to the knowledge of this part of the brain. 


In the oldest of the vertebrates, Myxine and Petromyzon, the fore-brain 
consists exclusively of the palaeencephalic ”Hyposphaerium”, as EDINGER 
terms the olfactory apparatus and the striatum. The roof of the forebrain 
vesicle he calls ”Hirnmantel, Pallium cerebri’, to which he likewise assigns 
the epithelial membrane connecting the two hemispheres above and behind 
the foramen Monroi. 


”Bei den Selachiern findet man beiderseits von der Lamina supraneuro- 
porica im caudalen Dachabschnitte immer einen Hocker, in dessen Tiefe ein 
eigenes Ganglion, Fig. 240, 245, Urrinde eingelagert ist.” ”Diese Hocker sind 
vielleicht erste Episphaeriumanlagen.”? ”Im caudalen Abschnitte dieses Pal- 
liums tritt schon sehr frih, in der ersten Anlage, vielleicht schon bei den 
Selachiern, sicher bei den Amphibiern, eine neue Formation auf, eine For- 
mation, welche keine direkten Riechfasern mehr aufnimmt, wie das Hypo- 
sphaerium. Hier miinden vielmehr tertiare Bahnen aus dem Lobus olfactorius. 
Diesen neuen Abschnitt nennt man Episphaerium. Mit ihm gesellt sich zu dem 
Palaeencephalon das Neencephalon.” ” Minimal in seinen Anlagen entwickelt 
es sich aus dem Amphibientype heraus zu einem immer machtiger werdenden 
Organe, an dem schon innerhalb der Reptilienreihe geordnete Rindenbildung 
vorhanden ist.” 


* ] have in this work designated these elevations the lobi posteriores pallii. 
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The higher one gets in the animal series, the more numerous ure the 
connections between the Palaeencephalon and the Neencephalon on the one 
hand, and on the other between the Neencephalon and the areas situated 
caudally to the same, till the maximum is attained in mammals. EDINGER 
knows of no connection between the Hyposphaerium and the Episphaerium 
in selachians, and of caudal connections with the Episphaerium only the 
tractus pallii. 

In his great work on the selachian brain, STERzI has dealt exhaustively 
with its anatomy (’09) as well as with its embryology (’12). By means of 
the Gortct method he succeeded in analyzing a large portion of the fibre 
connections of this brain, being thereby enabled to correct many previous 
mistakes. 

The most exhaustive work we hitherto possess on the forebrain of 
selachians was published in ’11, by Jounston. This prominent work is based 
on WEIGERT sections of the brain of Acanthias, Scyllium and Raja. His 
recently published work (’23) treats of the subpallial parts of the forebrain 
by comparative anatomy, selachians also being taken into account. 

The line of demarcation between the diencephalon and the telencephalon 
is, according to JOHNSTON, indicated by the velum transversum dorsally and 
by the caudal border of the chiasma-ridge ventrally. I have adopted this 
definition of the boundary. 

The division of the telencephalon into different areas carried out by | 
JOHNSTON is to a very great extent based on the fibre connections of these 
different areas, which he therefore calls "gray masses or functional areas”. 
These areas are: 

a. The medial olfactory area, including: 

1. The rostral wall of lateral lobe 

2. The area of secondary fusion 

3. The praecommissural body and the nucleus medialis septi 
4. The nucleus praeopticus. 

b. The lateral olfactory area 

c. The basal superficial area 

d. The pallium 

e. The somatic sensory or correlation area. 

The area of secondary fusion arises from the medial walls of the lateral 
lobes coming into apposition rostral to the lamina terminalis, after which they 
become fused together. 

In the somatic area situated in the telencephalon medium and extending 
forward in the lateral wall of the hemisphere a short distance beyond the 
interventricular foramen, JOHNsTON sees the primordium of the somatic 
pallium. This view he bases on the fibre connections of this area. I will later 
in this paper revert in greater detail to these as well as to the other fibre 
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connections treated by JoHNsTON. I will, at this juncture, only touch on the 
fact that Darr (’20) declared his inability to find this area, ’and more par- 
ticularly I cannot admit that the structure defined by him is the special site 
of termination of the more recent thalamic and tectal tracts that appear in 
this cerebrum”. Herrick (’22) looks upon ”the somatic area” of JOHNSTON 
as a somatic correlation centre, and in accordance with HOLMGREN (’20) calls 
the ’corpus callosum” of JonNsToNn ”the commissura somatica”. This area is 
non-olfactory. JoHNsTON has recently (’23) widened his conception of the 
somatic area and reports now that it must ’’correspond at least roughly to 
the lentiform nucleus in reptiles and mammals”. 

LunpaAHL (’18) sought to deduce his own ground-plan for the fore-brain 
of selachians. As this deduction mainly rests on insufficient investigations 
and on highly misunderstood structural conditions, he arrives at results which 
it is impossible to accept. 

Stuart THomson (’19) has, in his work on the forebrain in Spinax, 
in conformity with ELtiot SmitH’s view, divided up this forebrain into the 
following areas: formatio pallialis, primordium hippocampi, corpus para- 
terminale, tuberculum olfactorium and striatum. This author has located the 
zona limitans lateralis ventral to the formatio pallialis. As, however, this area 
obviously corresponds to the region designated in my paper as the nucleus 
dorsalis striatici, which is as will later be pointed out clearly subpallial, this 
conception can not be considered justified. 

Dart (’20), with regard to the formatio pallialis which he calls pri- 
mordium hypopallii, holds in the main the same opinion as STUART THOMSON. 

KappPeERs, in some cases in conjunction with W. F. THEUNISSEN, deal: 
with the selachian brain very minutely in numerous papers (’06, ’07, ’o8, a, 
b, ’08, c, ’21) dwelling particularly on the forebrain. 

In his latest work (’21) Kappers divides up the telencephalon s. str. 
schematically into four areas: the pars medio-dorsalis, the pars latero-dorsalis, 
the pars latero-ventralis (pars striatalis) and the pars medio-ventralis (pars 
septalis), the two former and the two latter intermingling without any 
boundary line. Between the pars medio-dorsalis and the pars septalis the 
boundary is formed partly by an external groove, the fissura septo-pallialis, 
which is, however, generally absent, and an internal groove, the fissura limitans 
telencephali, partly by a glia-membrane, the lamina gliosa limitans, situated 
between the grooves. The authcr does not mention where the boundary line 
is to be drawn between the pars striatalis and the pars latero-dorsalis. The 
pars latero-dorsalis and the pars medio-dorsalis form together the pallial 
region of the brain. Kaprers as well as EpinGceEr finds that the bulk of the 
telencephalon is greatest caudad, and that the arrangement of the cells in this 
area is different to that further frontad, ’so dass man den Eindruck be- 
kommt, dass in dem Mantel der Plagiostomen verschiedene Areale vor- 
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kommen”. Kaprers considers that we may possibly look upon part of this 
region as a primordium hippocampi. He bases this opinion on beleaving 
that the tractus cortico-medialis contains, inter alia, ventro-dorsal and dorso- 
ventral association fibres between ventrally and dorsally situated secondary 
centres; and in addition, on the presence of the tractus pallii. 

In ’22 HoLMGREN published a work entitled: Points of View concerning 
Forebrain Morphology in lower Vertebrates’, in which he gave a detailed 
report of his investigations on the embryonic development of the forebrain 
in Acanthias vulgaris. He discovered during these investigations, that the 
pallium in selachians, hitherto generally considered as being built up of 
scattered undifferentiated cells, shows at the embryonic Stage a distinct cor- 
tical structure. Within the latter HoLMGREN was able to distinguish three 
different areas of superficial gray matter: a lateral pyriform pallium, a medial 
hippocampal pallium and, between them, a general pallium. 

The boundary between the pallium and the subpallium is, according to 
HoLMGREN, defined by the zonae limitantes. 

Subpallially this author divides up the forebrain into the following 
regions: the nucleus olfactorius lateralis, the tuberculum olfactorium, the 
nucleus taeniae, the nucleus medialis and lateralis septi as well as the nucleus 
praeopticus, giving a minute account of their embryonic development and 
demonstrating it by a number of photomicrographs. 

All these cortical and nucleal structures, so extraordinarily distinct at 
early embryonic stages, become, with the exception of the tuberculum olfac- 
torium, less and less distinct as the embryo gets older, till, in the fullgrown 
animal it is no longer visible. 

HOLMGREN deals likewise with the forebrain of a young Chimaera and 
points out that the latter in many respects exhibits conditions which places 
it ’on a lowlier phylogenetic stage than the selachians”, a type approaching in 
many ways the primitive forebrain type, which HoLMGREN sketches for the 
common ancestors of selachians. 

By a careful embryological-anatomical investigation of representatives of 
all the lower orders of vertebrates, HoLmMGREN has succeeded in drawing up 
a standard scheme valid for the inverted as well as for the everted forebrain, 
thereby greatly facilitating the interpretation of the forebrain in general. 


MATERIAL AND METHODS. 


The embryological part of the present work is based on the following 
materials: a series of embryonic stages of Raja clavata (the 38, 43, 48, 51, 
53, 55, 57, 58, 59, 60, 61, 64, 68, 71, 74, 77, 80, 84, 87, 92, 97, 102, 112 
and 122 day stages, to which may be added a newly hatched specimen of 
11 cm. and one of 13 cm. length); and for purposes of comparison, a series 
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of Acanthias vulgaris (30, 33, 37, 38, 39, 49, 45, 49, 50, 65, 80 and 150 mm. 
constituting the same material that HOLMGREN, ’22, dealt with) ; a series of 
Scyllium canicula (20, 27, 32, 42, 52, 78 and 107 mm.); a series of Torpedo 
ocellata (14, 18, 19, 20, 21, 22, 23, 43, 46, 48, 50 and 66 mm.); in addition 
to which I had a few single stages of the following species: Heptanchus 
cinereus (150 mm.), Mustelus laews (150 mm.), and Galeus canis (55 and 
83 mm.). The embryos were all measured after fixing. Series of frontal, 
sagittal and horizontal sections were made, 15—25 uw, stained with chresyl- 
violet or haemalun. 

The Raja embryos were obtained from the zoological station at Kristine- 
berg on the west coast of Sweden, where the eggs, laid by caught females, 
were allowed to develop in large tanks. In determining the different stages 
in this material I have indicated the ages by days instead of by length, the 
former method being possible in this case. In order to make the determination 
of approximate age in solitarv embryos of Raja clavata possible. I have set up 
the following table, the length of the embryos being measured after fixation: 


Hatching takes place at about 130 days. 

For the study of the fibre connections, frontal as well as horizontal and 
sagittal series of sections were used impregnated according to CaJAL’s or 
BizLSCHOWSKyY’s methods, or stained by that of Weicert. For Cajat and 
BiELSCHOWSKY preparations the sections were generally 15—50 mu thick, but 
in many cases sections of up to 100 w have proved very useful. For the 
WEIGERT preparations the sections were 75 or 100 wu thick. 

For these studies 61 series of Raja clavata, radiata, macrorhyncha, batis, 
fullonica, punctata were used; 6 series of Torpedo ocellata and marmorata; 
2 series of Tetraonarce californica; 29 series of Acanthias vulgaris; 4 series 
of Spinax niger; 14 series of Scyllium canicula and Stellare; 3 series of 
Heptanchus cinereus; 2 series of Alustelus laevis; 3 series of Galeus canis; 
1 series of Squatina angelus and 8 series of Chimaera monstrosa. I have in 
addition prepared 80 Gotci-series of Raja radiata, these series, however, 
have not been directly employed in this study. 

Some of these preparations form part of the collection of neurological 
preparations belonging to the Zootomical Institute, kindly placed at my dis- 
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posal by the director of the Institute, Professor Nits HoLtmGRey. It is a 
welcome duty to offer to the latter my heartiest thanks, not only for his 
suggestion for this work, but also for the great interest with which he has 
always followed the course of its execution and for all the information and 


advice he has given me. 

I am much indebted to Professor Er1k AcpUHR for information in 
regard to BreLscHowsky-technique. 

The expenses connected with obtaining my material of Raja embryos has 
partly been defrayed by the Royal Swedish Academy of Science, for which 
I beg to tender my respectful thanks. 

The Scyllium material was collected during the summer of 1922 at the 
Station Biologique at Roscoff, to whose chief Professor CHARLES PEREz I am 
indebted for kindness during my sojourn at the station. ; 


MORPHOLOGY OF THE FOREBRAIN AREAS. 


The external appearance of the telencephalon in selachians is well known 
from a large number of earlier works, and the carefully executed figures they 
contain show better than any description all the different external forms under 
which this section of the brain appears. I will therefore confine myself to 
calling attention to some facts in regard to structures, which are especially 
connected with the present work. 

Fig. 1 shows the telencephalon in Scyllium stellare seen from above. 
Externally this part of the brain shows only in a very slight degree that it 
consists of two separate lobes, the fusion” between the latter being almost 
complete. On the dorsal surface, however, some structures of more interest 
are visible which on closer analysis prove possible to be traced to definite 
conditions in the inner organisation. Dorso-caudally two rounded elevations 
mark the situation of the so-called "general pallial swellings” (HoLMGREN). 
Within these elevations, which I have designated ’’lobi posteriores pallii’, the 
general pallium exhibits its greatest thickness. These lobes have hitherto 
generally been termed primordium hippocampi. 

Between the recessus neuroporicus externus and the frontal edge of the 
lobi posteriores pallii a transversal, rounded band marks the situation of the 
dorsal decussation (see p. 175). In those selachians where this decussation 
is found, it is always situated immediately caudal to the above-mentioned 
recess. It will be seen later that this decussation is not met with in all 
selachians. It is found e.g. in Raja, Scylium and others, while in other genera 
such as Acanthias and Spinax it is completely lacking. The more detailed 
explanation of this will be given later. 

In Scyllium steilare yet another structure, previously unnoticed, may be 
seen on the dorso-frontal surface. It consists of a groove, which runs in a 
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FOREBRAIN MORPHOLOGY IN SELACHIANS , 
wide curve from the base of the one olfactory peduncle to the base of the 
other. On reaching the peduncle it vanishes completely. As may be seen by 
figs. 60 and 61 the groove is fairly shallow in the median plane, becoming 
deeper and more marked further out towards the sides. 

This groove forms a secondary sulcus "limitans pallii”, and marks the 
frontal extension of the pallium, at the same time indicating the position of 
an olfactory commissure, commissura olfactoria inferior. It is thus possible 
in Scyllium stellare to define the boundary of the pallium externally in a 


n. term. sulc. lim. pall. 
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Fig. 1. Scyllium stellare. Forebrain as seen from above. For abbreviations 
see the list at the end of the paper. 


frontal as well as in a caudal direction. Frontally the boundary is formed by 
the secondary sulcus “limitans pallii”, caudally by the anterior limit of the 
fossa telencephali.? 


In earlier stages of development the telencephalon in Raja greatly 
resembles that in Acanthias. The exhaustive description given by Horm- 
GREN ('22) of Acanthias, holds good therefore in so great measure in 
regard to Raja as well, that I consider further detailed description of these 


* By "fossa telencephali” I denote that part of the median ventricle which, since 
the tela was liited off, is open (fig. 1). 
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stages of development unnecessary. In some respects the conditions in Raja 
show up more distinctly, in others less distinctly than in Acanthias. More 
distinct are especially the conditions of the hippocampus- and pyriform 
cortices caudally in the telencepha- 
lon, which are far more clearly seen 
in Raja than in Acanthias. 

The first indication of a "pri- 
mordial cortex” (HOLMGREN) ap- 
pears in Raja at about the 43rd day 
stage, when from the extremely 
active ventricular layer of indiffe- 
rent cells the peripheral cells begin 
breaking their way out. These mi- 
grated cells lie very sparsely scat- 
tered at first, but more and more 
cells migrate till at the 84th day 
stage they have co-ordinated them- 
selves into a "primordial cortex” 
covering the whole of the dorsal 
part of the hemispheres (fig. 2, a). 

Subpallially a similar general 
migration of cells takes place, these 
cells arranging themselves from the 
outset in a paired cortex formation, 
the tuberculum olfactorium — the 
area superficialis basalis of JoHN- 
STON. 


,prim. cort. 
‘ 


h.cort pail. cort. 


Pp. cor 


g. pall. cort. 


g. pall. cort. 
p. cort. 


As early as in the 51st day stage 
(fig. 2, b) the first differentiations 
take place in the primordial cortex, 
which at the same time becomes 
more and more sharply delimited 

from the ventricular layer. The first 
g. pall. cort. 
cortex to assume its characteristic 
h.cort. ! Pp. Core. 
appearance is the pyriform cortex. 
; The pyriform cells are generally 
much larger than those belonging to 
the medial part of the primordial 
cortex, and they stain (chresyl- 
Fig. 2. Raja clavata. Transverse-sections through violet) less intensely, thus showing 
the mid-part of the forebrain. a, 43rd day stage, a paler, somewhat blurred appear- 


b, 51st day stage, c, 53rd day stage, d, 55th day : 
stage, e, 64th day stage, f, 71st day stage. ance as has been pointed out by 
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HoLMGREN in Acanthias. The same appearance characterizes the correspond- 
ing cortex formation in all the selachian embryos 1 have examined, viz. those 
belonging to the genera Heptanchus, Acanthias, Spinax, Scylium, Galeus, Raja 
and Torpedo. The pyriform cortex is always a purely dorsal formation. 

At this early stage of development the telencephalon becomes, dorsally 
to the zonae limitantes, completely covered with a uniform cortex diffe- 
rentiated in a medial hippocampal and a lateral pyriform cortex. An insignifi- 
cant thickening of the ventricular layer already hints, however, at the com- 
mencing development of a new cortex, viz. the general pallial cortex (HoLM- 
GREN). In full agreement with Alcanthias, this cortex develops first from a 
spot situated dorso-laterally near the ventricle, immediately below the pyri- 
form cortex, after which this proliferation-zone proceeds to spread further 
and further in a medial direction. 

The general pallial cortex then develops very rapidly, and dominates 
already at the 53rd day stage in size, but especially in thickness (fig. 2, c). 
At this stage it does not, however, at any point extend to the surface, which 
is still covered by the continuous pyriform and hippocampal cortices This 
coherence is soon, however, broken, at the 55th day stage being already 
accomplished (fig. 2, d). The general pallial cortex has, during this process 
and evidently through its constantly increasing growth, continued to press 
more and more towards the surface, the layer of cells which connected the 
hippocampal and pyriform cortices becoming thereby constantly thinner till 
it at last vanishes entirely. The breach begins frontally, but extends rapidly 
caudad, till at the 57th day stage it has already reached the posterior edge 
of the telencephalon, leaving only a thin cell-cord caudally. 

The scattered cells, which iinmediately previous to this process connect 
the pyriform and hippocampal cortices, collect on the surface of the general 
pallial cortex, forming later part of this cortex. These cells, belonging to the 
primordial cortex, compose a primary general pallium, while the bulk of the 
general pallium, which has arisen from a second migration of cells, forms at 
this stage a secondary general pallium. 

I have on fig. 3 reconstructed the cortices at this stage. It will be seen 
that the hippocampal and pyriform cortices are now only connected at two 
points, namely furthest frontad and furthest caudad in the telencephalon, 
while in the whole of the intervening space they are pressed towards the 
sides by the general pallial cortex. The hippocampal cortex forms, from the 
recessus neuroporicus externus and some distance caudad, a bridge over to 
the other side, while the general pallial cortex nowhere extends to the mid- 
line. Immediately behind the recess the general pallial cortex curves in, how- 
ever, towards the mid-line, indicating the spot where at a later stage a bridge 
formation comes into existence. It is characteristic of this cell bridge that 
it always begins directly behind the recessus neuroporicus externus. This has 
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been proved to hold true for all the selachians whose embryos I have been 
able to examine, and is generally perfectly distinct in the adult animals as well. 

Already immediately after the connection between the hippocampal and 
pyriform cortices was broken, the latter unites itself medially so closely with 
the general pallial cortex, that it is no longer possible to draw a clear boundary 
line between these two cortices. This condition never changes subsequently 
(fig. 2, d—f). On the other hand, the pyriform cortex becomes, in the im- 
mediately following stages, much better delimited from the lateral part of 
the general pallial cortex, a cell-free space appearing between them (fig. 2, f). 

The pallial changes which*can be observed at the 64th day stage consist 
chiefly in the constantly more vigorous increase in thickness of the different 


hh. cort. 
a 


~ 


Fig. 3. Raja clavata, 57th day stage. Reconstruction of the pallial cortices. 


cortices, in particular of the general pallial (fig. 2, e). In Raya, as I will prove 
later, only a very slight increase in size takes place through evagination of the 
lateral ventricles. 

The primary development of the subpallial cortices and nuclei proceeds 
in Raja in perfect agreement with that in <cantiias, as described by Hotm- 
GREN. I therefore pass on directly to a detailed description of the 71st 
day stage. 

About this stage the telencephalon has attained its final development in 
regard to the general arrangement of the cortices and the nuclei. The changes 
the latter undergo later are in the main restricted to enlargement and partial 
displacement of the different regions in relation to each other. This stage is 
likewise especially suitable for analysis because the boundaries between the 
various cortices are still singularly clear and distinct. At later stages they 
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become more and more deleted, till in the full-grown animal they are, with 
a few exceptions, completely invisible. 

The difference between this stage and those during the following fort- 
night is extremely insignificant, and only shows itself in a general increase 
in size. The reconstructions I have carried out of the 84th day stage exhibit 
therefore at the same time the general arrangement at the 71st day stage 
(figs. 4, 5). I will make use of this circumstance in order to localize those 
sections which are now to be described in detail. 


9. pall. cort. 


h. cort 
Fig. 4. Raja clavata. 84th day stage. Reconstruction of the pallial cortices. 


Section A. Fig. 6. Frontal to the anterior cortical bridge (cf. figs. 4 
and 5). The cortices of the two sides are here separated by a narrow almost 
cell-free area (the subpallial cord), which forms at the same time the boundary 
between the two hemispheres. Within the pallium the cortices seem to flow 
together, there being no defined limits. It is only in a medial direction that 
an indentation almost devoid of cells indicates the boundaries between the 
hippocampal and general pallial cortices. Ventral to the lateral part of the 
pyriform cortex, there is a similar but less pronounced indentation by which 


_ tub. olf. 
nuc. taen. 
_ fuc. lat. sept. 


_- Muc. med. sept. 


tub. olf--~~ 3 fue. prae. 


nuc. olf. lat. 


Fig. 5. Raja clavata, 84th day stage. Reconstruction of the subpallial areas, 
as seen from above. 
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the boundary between the palliunt and subpallium is indicated laterally. 
Medially it is impossible to define a boundary line, since the nucleus olfac- 
torius lateralis and the general pallium imperceptibly pass into each other. 

The tuberculum olfactorium bounded dorsally by a narrow strip, almost 
devoid of cells, has here,-frontally in the brain, not yet assumed the typical 
cortical character, the cells lying diffusely dispersed over the whole of the 
limited area. 

Section B. Fig. 7. This section is taken through the anterior cortical 
bridge. (See below.) In relation to the preceeding section a great change is 
here seen to have taken place within the pallium, the hippocampal and the 
general pallial cortices having become fused with the cortices of the opposite 
side, by which a cellular bridge has arisen over the mid-line. This bridge is 
not homologous with that found at earlier stages in Raja, nor with that found 
in Acanthias (figs. 3, 8, 7). The latter bridges, which are on the contrary 


9: pall. cort. 


cort. g. pall. cort. 
Pp. cort. 


~~ tub. olf.--~ 


Figs. 6 and 7. Raja clavata, 71st day stage. Transverse-sections of the forebrain in front 
of and through the frontal cortical bridge. 


homologous with each other, are situated caudally to the recessus neuroporicus 
externus and always commence directly behind the opening of the same. 

The bridge we now see in Raja is on the other hand situated frontally 
to the recess. At the recessus neuroporicus externus the zona limitans medialis 
of the two sides meet, wherefore at the earlier stages all the areas which in 
the sagittal plane are situated frontally to the recessus are subpallial. The cord, 
which thus in the mid-line stretches up towards the recess and forwards, I 
have designated as the subpallial cord. 

At the appearance of the frontal bridge in Raja, this cord, as can be 
seen from fig. 4, where this cord is indicated by the oval area around the 
recessus neuroporicus externus, is thus completely surrounded by pallial ele- 
ments. Here we find a fundamental difference to dcanthias, where no pallial 
bridge ever arises frontally to the recess. 

As was the case in the preceding section, the boundaries between the 
nucleus olfactorius lateralis, the pyriform and general pallial cortices are 
invisible here, although the limits of the pyriform cortex can still be defined 
laterally. A beginning cell-condensation ventral to the pyriform cortex deter- 
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mines the situation of the nucleus olfactorius lateralis. The tuberculum olfac- 
torium here begins to assume its typical cortical arrangement. 

Section C. Fig. 9. Immediately frontal to the recessus neuroporicus 
externus. The pallial cortices have separated again, in consequence of which 
the anterior bridge is no longer visible on the section. The subpallial cord 
here cuts right through the brain, dividing the cortices of the two sides. This 
cord is broadest at the base and narrows off upwards. 


Fig. 8. Acanthias vulgaris, 5 cm. Reconstruction of the pallial cortices. 


Within the pallial parts it is now possible clearly to define the limits 
of the hippocampal and the pyriform cortices from the general pallial cortex 
which comes pressing up from below. The two former cortices still adhere 
together by means of a thin cell cord. This connection is completely broken 
directly caudal to the section illustrated. The boundary between the pyriform 
and the general pallial cortices is faint, but the pale, somewhat blurred appear- 
ance of the cells in the former, makes it possible nevertheless to draw the 
boundary approximately between them. The zona limitans lateralis is not, how- 
ever, discernible. Neither is it possible to define the limits of the nucleus olfac- 
torius lateralis, which in 
this section unites with A. cort Pall. cort 
both the general pal- oe 
lial cortex, and the late- 
ral part of the tuber- 
culum olfactorium. The 
last-named area curves 
in the mid-line somewhat 
up towards the septum, 
thus reminding of Acan- 
thias,in which, however, "UC. med. sept 


this incurvation is far Fig. 9. Raja clavata, 71st day stage. Transverse-section 
ia. head of the forebrain immediately frontal to the recessus neuro- 
more strongly marked. poricus externus. 
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Basally and medially in the septum a paired faint but yet distinct cell 
condensation now appears, passing without well defined boundaries laterally 
into the general pallium and basally into the incurvated part of the tuber- 
culum olfactorium. This cell condensation probably forms the anterior portion 
of the nucleus medialis septi. In 4canthias this nucleus also appears frontally 
in evident connection with the incurved part of the tuberculum olfactorium, 
thus supporting the interpretation of this cell condensation in Raja as the 
nucleus medialis septi. Between these condensations scattered cells are seen 
situated in the subpallial cord, evidently likewise belonging to the nucleus 
medialis septi. These cells are more elongated in shape and always found 
parallel with the large tracts passing here — tractus medianus, tractus olfac- 
torius medialis septi cruciatus and others. 


‘nuc. taen. 
nuc. lat. + med.sept. 


Fig. 10. Raja clavata, 71st day stage. Transverse-sections of the forebrain. a, immediately 
frontal to the foramen Monroi. b, the hippocampal cortex in a section just behind the 
section drawn in a. 


The bulk of the septal nuclei, however, are in Raja situated basally below 
the median ventricle. This is due to the fact that the septum, on account of 
the almost complete absence of frontal evagination, is powerfully reduced. 

Section D. Fig. 10, 225 uw caudally to section C, 15 uw caudally to the 
foramen Monroi. The connection between the hippocampal and the pyriform 
cortices is here completely broken off, the general pallial cortex pushing up 
between these cortices to the surface. Medially the pyriform cortex unites 
with the general pallial, while they otherwise are clearly limited from each 
other by a light cell-free space. 

The hippocampal as well as the general pallial cortices are again united 
with the corresponding regions on the other side, thus forming the posterior 
pallial bridge (fig. 4). The latter arises directly caudal to the recessus neuro- 
poricus externus and is found in all the selachians I have studied in exactly 
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the same position. This bridge is important in so far as it forms, inter alia, 
the bed of the great dorsal decussation and the general pallial commissure 
(corpus callosum). 

Subpallially great changes have taken place in this section. In the area 
of the nucleus olfactorius lateralis a distinct cell condensation now appears, 
making it possible to draw a boundary line between the pallium and sub- 
pallium through the whole thickness of the brain wall. The zona limitans 
lateralis thus is distinct. The tuberculum olfactorium no longer curves up 
towards the septum medially as in the preceding section, forming thereby a 
great contrast to Acanthias, where the incurvation becomes continually more 
marked caudad. In the medial part of the tuberculum olfactorium the cellular 
tissue also begins to get thinner and assumes a somewhat lighter colour, while 


nuc. olf. lat. 


nuc. taen. 
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nuc. lat. sept. 
nuc. med. sept. 
Fig. 11. Raja clavata, 71st day stage. Transverse-section of the forebrain, 225 « caudal 
to the section drawn in fig. Io. 
condensation and expansion take place laterally. Basally to the median ven- 
tricle a large but sparse cell condensation may be noticed; the medial part 
representing the nucleus medialis septi, the lateral parts forming the anterior 
portion of the nucleus lateralis septi. 

Medio-basally to the tuberculum olfactorium another cell condensation 
indicates the anterior portion of the nucleus taeniae. 

Section E. Fig. 11. 225 mw caudal to section D. Here a very great 
change has taken place through the hippocampal cortex becoming overlaid 
by the general pallial, whereby the former is pressed down into the depths 
where it now lies completely surrounded by general pallial elements. This has 
occurred in the following manner. As may be seen by fig. 10, b, the hippo- 
campal cortex has become more and more pressed together by the vigorously 
pushing general pallial cortex. Within the area for the boundary line, not 
dotted on this figure, of the general pallial cortex a very powerful conden- 
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sation of cells takes place, till the cells by degrees spread themselves out above 
the hippocampal cortex (fig. 2, e). 


The changes which the cortices undergo in this region of the brain during 
ontogenesis is demonstrated by fig. 2. These figures are drawn to the 
same scale of enlargement. Nearest the ventricle the layer of indifferent cells 
is marked on the figure. This layer, which at the 43rd day stage displays the 
greatest activity and thickness, decreases more and more after that stage in 
thickness. 

Outside this layer there lies at the 43rd day stage a layer of cells, homo- 
genous throughout, representing a primordial cortex. This cortex differentiates 
frontally and caudally in a lateral pyriform and a medial hippocampal cortex, 
while in the centre of each hemisphere a primary general pallium arises from 
an area between the two above-mentioned cortices. 

51st Day Stage: At this stage this formation of the three cortices has 
already taken place, although neither the hippocampal nor the pyriform cor- 
tices are as yet fully delimited from the ventricular layer. A powerful thicken- 
ing of this layer indicates the coming secondary general pallium. 

53rd Day Stage: During the two days dividing this stage from the pre- 
ceding one, the secondary general pallium has very much increased in volume, 
and from this time forward this cortex is the dominent one in the pallium. 

The pyriform cortex is now completely separated from the ventricular 
layer. 

55th Day Stage: The connection between the hippocampal and the pyri- 
form cortices is now severed and the latter has instead attached itself to the 
now united primary and secondary general pallia. This latter cortex has on 
the contrary not increased in volume to speak of compared with the pre- 
ceding stage, neither does it do so during the next five days. After that, 
however — at about the 60th day stage — the general pallial cortex again 
enters upon a period of vigorous growth. This period is characterized by the 
tertiary general pallium migration, which is found also in 4canthias, although 
never attaining any great importance there. Already from the outset this 
tertiary general pallium is more or less well defined from the secondary one 
by a cell-free space (figs. 11, 12). While in Acanthias the development of this 
cortex has no influence worth mentioning on the position of the hippocampal 
cortex, as it develops laterally and quite on the sides of the latter, in Raja 
the conditions are different, the tertiary general pallium developing here 
medially as well, whereby the hippocampal cortex becomes completely sepa- 
rated from the ventricular layer. 

64th Day Siage: Thus in a section (fig. 2, e) through the middle of the 
telencephalon the hippocampal cortex lies like a cellular cord surrounded 
on three sides by general pallial elements. Furthest frontad and furthest 
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caudad in the forebrain, the hippocampal cortex still rests, however, on the 
ventricular layer. 

Simultaneously with its separation from the ventricular layer, the hippo- 
campal cortex attains its highest development, occupying at later stages a 
proportionally ever diminishing area of the section. 

71st Day Stage: The hippocampal cortex is here overgrown by the 
general pallium, the final condition being thereby attained (fig. 2, f). The 
cells of the pyriform cortex lie considerably more dispersed here, the cortex 
meanwhile spreading ever further in a lateral direction, being extended 
laterally by the increasing bulbus evagination. 


The changes in the subpallial parts within section E, as compared with 
section D, consist in the septal nuclei now appearing as completely indepen- 
dent cell condensations. Medially and close to the ventricle lies the nucleus 


h. cort. pall. cort. 
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Fig. 12. Raja clavata, 71st day stage. Transverse-section of the forebrain, 150 « caudal 
to the section drawn in fig. 11. 


medialis septi; latero-basally to the same, the nucleus lateralis septi. The 
tuberculum olfactorium has expanded here still more in a lateral direction, 
while medially the cells have become still more sparsely scattered. Further 
caudad this leads to the cortex in its entirety being displaced more and more 
laterad in the section (see fig. 5). 

Section F. 105 mw caudal to section E. Fig. 12. Within the pallium 
no further important changes have taken place, with the exception of the 
pyriform cortex, which has here expanded so far in a lateral direction that 
it now stretches through the whole olfactory crus. Immediately behind this 
section, the pyriform cortex retreats again. Thus it is only dorsally to the 
extremely narrow bulbus ventricle that the pyriform cortex stretches out into 
the olfactory crus. 
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Subpallially this section has in many respects a different appearance to 
the preceding one. In the nucleus taeniae and the nucleus olfactorius lateralis 
alone the conditions remain the same. The septal nuclei are no longer within 
the plane of the section, in their place the nucleus praeopticus being already 
visible. The tuberculum olfactorium has -decreased in size while adopting a 
more lateral position. 

Section G. Fig. 13. 105 mw caudal to the section F, just caudal to 
the posterior cortex bridge (see fig. 4). The hippocampal cortex has now 
sunk right through the general pallium and has, as was the case frontally 
in the brain, taken up a position in the immediate neighbourhood of the 
ventricular layer, thereby breaking the ventral general pallial bridge. As the 
dorsal portions of the general pallium have simultaneously become separated, 
there now no longer exists any connection between the general pallia of the 
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Fig. 13. Raja clavata, 71st day stage. Transverse-section of the forebrain at the level 
of the commissura anterior. 


two sides. Dorsally and dorso-laterally to the ventricle, the hippocampal cortex 
is cleft in two branches running in a ventro-lateral direction close alongside 
the ventricle. 

The nucleus olfactorius lateralis attains in this section its greatest deve- 
lopment, while the tuberculum olfactorium constantly diminishes. The nucleus 
praeopticus and the nucleus taeniae are here very distinctly limited by the 
large almost cell-free bed of the commissura anterior.’ 

Section H. Fig. 14. 180 uw caudal to section G. Dorsally the two 
hemispheres have become quite separated, the last remnant of the hippocampal 
bridge then disappearing. Of the hippocampal cortex there now only remain 


* By the term commissura anterior I have in this work designated the decussation 
arising at the crossing of the tractus strio-thalamicus et hypothalamicus cruciatus and 
the tracts decussating in the immediate neighbourhood of, or mingled with the latter. 

The term decussatio interhemispherica ventralis has been adopted to designate the 
subpallial decussations in their entirety (see p. 229 for further details). 


20 


q 

: VU iu 
pall. cort. 

10 

uc. taen. 

i 


FOREBRAIN MORPHOLOGY IN SELACHIANS 


143 


the branches mentioned before, which here diverge in a lateral direction. The 
pyriform cortex and general pallium have not undergone any changes worth 
mentioning. 

The nucleus olfactorius lateralis now begins diminishing, and the 
tuberculum olfactorium is still further decimated. The nucleus praeopticus, 
on the contrary, attains its greatest expansion in this section. Laterally a small, 
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Fig. 14. Raja clavata, 71 day stage. Transverse-section of the forcbrain, 180 « caudal 
to the section drawn in fig. 13. 


round deeply coloured cell condensation is visible in this latter area. As may 
be seen from fig. 5 this condensation is a completely independent nucleus, 
spherical in shape. In Raja it is at the 71st day stage only 180 uw in diameter. 

I have found this nucleus in approximately the same position and almost 
equally distinct in all the selachians of which the embryos have been at my 
disposal. I have therefore studied it in Heptanchus, Acanthias, Spinax, Scyl- 
lium, Galeus, Mustelus, Raja and Torpedo. In all these genera it is a question 
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15. Raja clavata, 71st day stage. Transverse-section of the 
forebrain, 145. caudal to the section drawn in fig. 14. 
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of a nucleus situated laterally close to the nucleus praeopticus. I have un- 
fortunately been quite unable to discover any fibre connections with this 
nucleus, which I have denoted nic. sp. on the figures. 

Section I. Fig. 15. 145 « caudal to section H. The two hemispheres 
separate more and more, the ganglia habenulae appearing between them. 
Ventrally the optic decussation is intersected. This section gives the furthest 
caudal portions of the pallial cortices. The general pallium has almost com- 
pletely disappeared on the one side. Laterally the hippocampal and pyriform 
cortices fuse without any definable limits. Thus we see that the two last- 
named cortices, which are united frontally in the telencephalon, are also fused 
caudally (fig. 4). 

Subpallially the tuberculum olfactorium and the nucleus olfactorius late- 
ralis draw nearer and nearer to each other, although ending immediately 
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Fig. 16. Scyllium canicula, 32 mm. Transverse-section through 
the outermost caudal part of the hemispheres. 


behind this section quite independently. The nucleus praeopticus has already 
completely vanished. At later stages, however, where the telencephalon medium 
is prolonged, the nucleus praeopticus extends considerably further caudad than 
the tuberculum olfactorium and the nucleus olfactorius lateralis, as is evident 
already from the 84th day stage (fig. 5). 

The conditions of the hippocampal and pyriform cortices caudally in the 
telencephalon appear considerably more distinct in Scyllium, which is due 
to the evagination in this animal giving rise caudally to two very distinct 
lobes. Fig. 16 illustrates a section taken through the tip of these lobes in a 
32 mm. embryo of Scyllium canicula. Here we see the hippocampal and pyri- 
form cortices united and forming a closed ring round the general pallium. 
The caudal tips of these lobes are thus covered by a cortex composed partly 
of pyriform and partly of hippocampal elements. Inside these fused cortices 
the general pallial cortex lies in the same way as it does frontally in the brain. 

In Acanthias the conditions in the anterior portion of the telencephalon 
are — as far as the fusion of the pyriform and hippocampal cortices are 


22 


wey 
i 
‘ 
4 
: 
VVie 
5 
tr. pall. 
i 
Hi 


FOREBRAIN MORPHOLOGY IN SELACHIANS 
concerned — almost in every detail the same as those which have been shown 
to obtain in Raja (HOLMGREN, ’22). Caudally, on the other hand, the hippo- 
campal cortex is extremely diffuse and on that account very difficult to 
define, but with the knowledge we now possess of the conditions in Raja 
and Scyllium, it is possible to establish that, at least in principle, Acanthias 
does not differ in this respect from the two above-mentioned genera. Thus. 
in Acanthias we also find the pyriform and hippocampal cortices reuniting 
caudally. I have succeeded in proving this to be true in regard to Spinaz, 
Heptanchus and Galeus as well. . 
The development of the pallium in all these genera may thus be summed 

up briefly as follows: At the earliest stages the brain is entirely covered, dor- 


g. pall. cort. 


Fig. 17. Galeus canis, 55 mm. Transverse-section through the 

mid-part of the forebrain. Photomicrograph. 
sally to the zonae limitantes, by a continuous primordial cortex, which dif- 
ferentiates in a lateral pyriform cortex and a medial hippocampal cortex. 
Medially (fig. 17), between these two cortices, there develops from the ventri- 
cular layer a new cortex formation, the general pallial cortex, which by its 
powerful development pushes up between the two earliest developed cortices, 
pressing them aside. Only frontally and caudally they retain their connection. 
with each other. 

The different cortices and nuclei, which at an early stage are so distinct 
in the embryonic brain of Raja, become ever more indistinct with increasing 
age, on account of the boundaries becoming almost completely deleted. The 
tuberculum olfactorium as pointed out by various authors forms, however, 
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an exception, this extremely compact cell condensation being easy to define 
in the adult animal as well. 

From the 71st day stage described above till the embryo is hatched, some 
changes worth mentioning take place. 

In regard to the caudal connection of the pyriform and hippocampal 
cortices, some changes should be noticed in Raja. Thus we see the connection 
becoming more and more weakened, the general pallial cortex meanwhile 
expanding ever further in a caudal direction. At the 122nd day stage — about 
a week before hatching — this connection is still found clearly developed 
(fig. 18), but becomes then so reduced, that in a newly hatched embryo of 
Raja radiata (11 cm.) hardly any connection can be observed. In the full- 
grown animal this probably leads to the complete severance of this caudal 
connection between the 
pyriform and _hippo- 
campal -cortices, the 
general pallium then 
occupying the entire 
caudal surface of the 
lobi .posteriores pallii 
down to the anterior 
edge of the fossa tel- 
encephali. 

As we have seen 
the hippocampal and 
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Fig. 18. Raja clavata, 122nd day stage. Transverse-section th 5 alles 
through the caudal part of the hemispheres. € general pallial cor- 


tices form in Raja two 
cellular bridges, one of which is situated frontally, the other caudally 
to the recessus neuroporicus externus, respectively before and behind the 
subpallial cord which mounts towards the recess. At the 71st day stage 
the anterior bridge is as yet rather weak, but increases subsequently in 
growth frontad as well as caudad, and is at the 84th day stage (fig. 4) nearly 
as powerful as the caudal one. The subpallial cord lying between the bridges 
is here stili very thick; although during the later stages of development a 
great change takes place in this respect, the hippocampal and general pallial 
elements migrating in ever increasing number into the cord which previously 
was very poor in cells, this process continuing till at last the cord completely 
disappears. It can, however, be clearly traced right up to the time of hatching. 
In an 11 cm. hatched Raja radiata it remains only as a wedge, sticking up 
in the direction of the external opening of the recessus neuroporicus externus, 
without, however, reaching the latter. 
Frontad the bridge expands likewise, so that in the adult animal the 
boundary between the pallium and subpallium lies frontally in about the 
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centre of the anterior surface of the hemispheres. Frontally no definite 
boundary line exists in the adult Raja; the tuberculum olfactorium, the nucleus 
olfactorius lateralis and the pallial cortices passing here into each other 
without any definite limit. This forms a great contrast to the conditions in 
Acanthias, where the subpallial cord remains for life. 
Thus in this respect we find two distinct types of forebrain in selachians. 
To the first type, with a frontal and a caudal bridge (fig. 4) belong, inter alia, 
Scyllium, Galeus, Mustelus, Raja, Torpedo and Tetraonarce. This type I have 
called the Galeus type. To the latter type, the Acanthias type with only one 
caudal bridge (fig. 8) belong Heplanchus, Scymnus, Acanthias and Spinax. 
Chimaera occupies in regard to the latter a peculiar position, having no bridge 
at all (HOLMGREN, ’22). 
Scyllium occupies, how- 
ever, a partly intermediate 
position, the frontal bridge 
being but very slightly de- 
veloped in this animal. At 
the 42 mm. stage (fig. 19) 
the hippocampal cortex ex- 
tends across the mid-line 
only far back in the brain, 
while the general pallial 
cortex forms a bridge al- 
ready immediately caudal 
to the recessus neuropori- 
cus externus. At this stage 
the general pallial cortex 
extends but inconsiderably frontad to the above-mentioned recess. Frontal 
to the recess the two hippocampal cortices lie close beside each other, 
though without influence on the subpallial cord. At the 52 mm. stage 
the two hippocampal cortices have approached each other so as to form 
a faint bridge furthest frontad. The general pallia have at this stage developed 
in a frontal direction. This frontad extension is, however, as yet incon- 
siderable, but increases at later stages vigourously. Not until these later stages 
does a frontal general pallial bridge make its appearance in Scyllium. This 
bridge similarly to the corresponding hippocampal bridge remains very thin 
the whole time, never attaining anything like so powerful development as for 
instance in Raya. There is also a difference inasmuch as in Raja the bridge ex- 
tends caudally right up to the recessus neuroporicus externus, while in Scyllium 
it only occupies quite a small area directly caudal to the sulcus ”limitans pallii’”’. 
This bridge forms, inter alia, as will be seen later, the bed of the commissura 
olfactoria inferior (fig. 42). Scyllium differs thus from the former group in 
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Fig. 19. Scyllium canicula, 42 mm. Reconstruction of the 
pallial cortices. 
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this respect, a circumstance made yet more probable by the fact that certain 
fibral connections in this animal connect it closer to the other group. These 
fibral connections clearly indicate that the forebrain of Scylliwm constitutes 
in many cases a typological transitional form, although in a manner bringing 
it into closer agreement with the forebrain of the Galeus group. 

It is, however, not my intention to assert that the phylogenetical deve- 
lopment has passed from lcanthias to Mustelus—Raja by way of Scylhum, 
but only that the forebrain of these animals, at the stage of development they 
have now attained, exhibit group-wise certain clear points of agreement. But 
in order to reach the stage represented by a full-grown Mustelus, the telen- 
cephalon in the embryonic stage passes in this animal through stages, which 
as far as the pallium is concerned, are in close agreement with the fully 
developed forebrain in Acanthias in the first place, and then in Scyllium 
(figs. 8, 19, 4). 


When dealing with the drawing up of boundary lines between the pallial 
and subpallial parts, HotmGREN (’22) writes: "I think that the morpho- 
logical ground for such a separation is given in the presence of the fovea 
limbica and the sulcus limitans externus, or better the sulcus limitans pallii 
(if present) on the lateral side of the brain wall and the sulcus limitans 
medialis and the sulcus limitans (ELL1otT SmitrH) on the medial side and, of 
course, in the presence of the zonae limitantes, those sharply defined, cell-free 
zones which cut through the brain-wall in the neighbourhood of the above- 
mentioned sulci. All parts dorsal to the zonae limitantes belong to the pallium, 
the parts ventral thereto are subpallial.” An ideal boundary line between 
pallium and subpallium should thus be effectuated by the sulcus limitans pallii 
lateralis and the sulcus limitans medialis joining in the olfactory crus, or at 
least in the frontal end of the hemispheres. This has as a matter of fact 
actually been proved to be the case in regard to Rana by SODERBERG (’22) 
and in regard to Protopterus by HOLMGREN (’22). 

I have succeeded in proving that these conditions are present in a 15 cm. 
embryo of Heptanchus, the sulcus limitans pallii lateralis and the sulcus 
limitans medialis in the bulbus ventricle uniting in such a way as to distinctly 
show that they are parts of one and the same groove. 

It should follow from this that pallial elements enter into the.composition 
of the olfactory peduncle as well. I have already previously shown that in 
Raja this is actually the case (figs. 11, 12). We see this particularly clearly 
in Raja embryos, depending on the fact that in them the olfactory penduncle 
develops aiready early to a considerable length, thus before the embryonic 
structures begin to be indistinct (fig. 4). In Acanthias, where the olfactory 
peduncle only at a later stage increases in length, the projecting part of the 
pyriform lobe is at early embryonic stages likewise considerably shorter and 


26 


: 
: 
VUlie 
109A 


I 
FOREBRAIN MORPHOLOGY IN SELACHIANS 7 
on that account very difficult to determine (fig. 8). HoLMGREN states that 
in Acantluas ”’a zona limitans lateralis is not to be found in this part of the 
brain”, and that laterally the pyriform cortex is not clearly limited from the 
nucleus olfactorius lateralis. Fig. 20 shows the extension of the pyriform lobes 
through the olfactory peduncle in Galeus. 

In most of the selachians the sulcus limitans pallii lateralis flattens out 
on entering the telencephalon medium, so that in the adult animal the boundary 
between pallium and subpallium becomes, for this reason, difficult to define 
exactly. In primitive genera such as Scymnus and Heptanchus, however, the 
groove continues to be sharply. defined right up to the end. In Heptanchus 
(fig. 21) this groove ends just at the spot where the tractus pallii unites 
with stria medullaris, thus no pallial elements are present in the telencephalon 
medium. 


‘nuc. olf. lat. 
‘tub. olf. 
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Fig. 20. Galeus canis, 55 mm. Transverse-section through the 
olfactory crus. Photomicrograph. 


JoHNsTon reports that: ”the sulcus Monroi is shallow in the telen- 
cephalon medium’. As the frontal part of the sulcus Monroi of JOHNSTON 
seems to me to be the same sulcus described here as the sulcus limitans pallii 
jateralis, I cannot confirm its presence in the telencephalon medium. On the 
contrary, I have noticed that in. those cases where the sulcus limitans pallii 
lateralis was distinctly developed, it alwavs ended at the spot where the 
tractus pallii unites with stria medullaris. This spot forms at the same time 
the caudal boundary of the pallium. 

HoLtMGREN (in a work not vet published) has described the sulcus limi- 
tans pallii lateralis as occupying a corresponding position in Ceratodus, and 
SODERBERG (’22) has shown that this holds true for amphibians as well. 
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JoHNSTON indicates that in some genera, -{cant/ias among others, the 
sulcus Monroi may continue through the telencephalon medium down to the 
hypothalamus. I have never observed this. JoHNsTON writes (’11): "In 
Squalus acanthias from the Atlantic coast of the United States the sulcus 
Monroi is shallow in the telencephalon medium, becomes very deep as it passes 
caudad between the optic chiasma and the nucleus habenulae, curves slightly 
ventrad, becomes very shallow and continues beneath the tuberculum poste- 
rius into the mammillary recess (fig. 71).” 

In the specimen of dAcanthias vulgaris (Squalus acanthias) from the west 
coast of Sweden which I have examined, the groove levels out completely on 
entering the telencephalon medium. 

It appears from fig. 21, that in Heptanchus a groove runs from the 
caudal part of the telencephalon medium in the direction of the hypothalamus. 


suic. lim. pall. lat, 
sulc. lim. med.—-/ 


Fig. 21. Heptanchus cinereus. Reconstruction of the sulci of the forebrain and of the 
lamina infra- and supra-neuroporica. 
This groove is at first shallow, but soon becomes deeper and very sharply 
defined. This groove (denoted in fig. 21 by sulc. a.) exists in all the selachians 
I have investigated more or less clearly defined. The groove is as a rule very 
shallow in the telencephalon medium, and appears then to commence at the 
lower edge of the stria medullaris. 

It may possibly by the sulcus a. together with the sulcus limitans pallii 
lateralis which form the sulcus Monroi described by JoHNsTON in -Acané/ias. 

In embryos of Heptanchus another groove besides the sulcus limitans 
pallii lateralis is found, namely the sulcus limitans lateralis, which in the adult 
animal is no more visible (figs. 24 and 25). This groove in the embryo flattens 
out completely at the level of the foramen Monroi. Between the sulcus 
limitans lateralis and the sulcus limitans pallii lateralis the nucleus olfactorius 
lateralis and part of the tuberculum olfactorium are situated. The position 
of the groove thus agrees very well with the position of the sulcus limitans 
lateralis in the scheme drawn up by HotmGREN (’22, fig. 41) for the inverted 
type of brain. 
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In embryos of Heptanchus the hippocampal cortex is limited ventrally 

by the sulcus limitans pallii medialis (HOLMGREN) = fissura hippocampi in 
reptiles but not in mammals (fig. 22). This groove is well developed medially 
between the free lobes, but is so short that it never attains the frontal surface 
of the brain. In the adult Heptanchus it is entirely lacking, which is like- 
wise the case in all 
the other selachians 
which I have in- 
vestigated, adults as 
well as embryos, 
with the exception 
of Scymnus, where 
the sulcus limitans 
pallii medialis is still 
seen distinctly de- 
veloped at the full- 


n. term. ext. 


sulc. lim. pall. med. 


grown stage. 
In Scyllium a Fig. 22. Heptanchus cinereus, 15 cm. Transverse-section 


through the olfactory crus. 
more or less clearly 


developed sulcus ”limitans pallii” defines the extension of the pallium frontad. 
This groove, however, is secondary and does not appear until the establish- 
ment of the frontal pallial bridge. 


In nearly all recent descriptions of the development of the selachian 
forebrain the theory of a secondary fusion between the cerebral hemispheres 
plays a prominent role. This theory can be traced as far back as the year 
1875, when it was first brought forward by WILpeEr. Later authors such as 
Kappers, STUART THOMSON, and others, have likewise accepted it, especially 
since JOHNSTON (’11) ingeniously sought with the aid of this theory to explain 
the various ways in which the nervus terminalis enters the telencephalon. 
This was apparently a very good argument in favour of WILDER’s theory. 

JOHNSTON assumes this secondary fusion to have arisen in the following 
manner: in Scymnus, which has not as yet been affected by this secondary 
fusion, the two lateral lobes remain distinct, and are united to one another 
below and in front only by a thickened lamina terminalis as is the case in 
most other classes of vertebrates. This is true also of the brain in early stages 
of development of all selachians that have been studied. In adult Scymnus 
the lateral lobes extend forward and are flattened on their medial surfaces 
where they are in contact. In all other selachians, these apposed surfaces are 
fused together in a greater or less extent” (’11). The extent of this fusion 
is least in genera like Acanithias, Heptanchus etc., and greatest in Raja, 
Sphyrna etc. 


Sage, 
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JOHNSTON attaches especial morphological value to the ventral sagittai 
fissure which sharply defines the boundary between the two hemispheres in 
most of the selachians. He writes thus of it in Scyllium stellare: ”This cleft 
meets the recessus neuroporicus externus in front of the lamina terminalis, 
and the dorsal canal and ventral cleft together constitute a slender sagittal 
fissure similar to and probably homologous with the sagittal fissure in the 
frog’s brain. Moreover, this fissure with its dorsal and ventral openings serves 
to bound the area of secondary fusion mentioned above. It is only the area 
rostral to this fissure which has undergone secondary fusion.” 

Of the recessus neuroporicus externus the same author writes (’o09, b): 
"As shown in fig. 1, the massive roof is pierced from the dorsocephalic sur- 
face by a vascular canal, which reaches nearly to the ventricle. This has been 
interpreted (JOHNSTON, ‘06) as the remnant of a deep groove which separated 
the lateral lobes of the telencephalon early in the phylogeny of selachians, 
and the process, by which the present form was reached is indicated by the 
accompanying diagram (fig. 2, B).” It is clear from this diagram (p. 465) 
that JoHNston looked upon this fusion as having originally arisen at a 
distance frontal to the recessus neuroporicus externus, leaving a cleft caudal 
to the place of fusion. As a residuum of this originally transcurrent canal 
there would be firstly, the recessus neuroporicus externus, and secondly, the 
sagittal basal fissure ‘observed by Jounston in Scyllium stellare, and con- 
nected here with the above-mentioned recess. 

As far as this sagittal fissure is concerned, I have not been able to find 
it in pen communication with the recessus neuroporicus externus in any of 
the four Scyllium stellare brains I have dissected. I have on fig. 23 reproduced 
a sagittal section of the specimen in which the distance between the floor 
of the groove and the recess was least. A number of large blood-vessels run, 
however, through the fissure up towards the recess, and this may possibly 
give the impression of their being in open communication with one 
another. 

I found nothing in my investigations into the development of the telen- 
cephalon in Raja, which could be interpreted as traces of such a secondary 
fusion, and was consequently obliged to seek for another explanation of the 
appearance of the recessus neuroporicus externus and of the conditions dis- 
played in the differing intensity of fusion between the hemispheres in different 
genera. It hereby became evident that these two problems stand in very close 
correlation to each other. 

In some genera a large number of blood-vessels enter the brain through 
the recessus neuroporicus externus, while in other genera they are found 
more sparsely. In the former the recess remains for life as a broad canal, 
completely filled with powerful blood-vessels. This is particularly conspicuous 
in Scyllium (fig. 23), which has a very wide recess in spite of the powerful 
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fusion of the hemispheres. In the other group, with Raja as a typical example, 
the blood-vessels are extremely sparse, and the recess itself becomes almost 
completely atrophied. It is always possible, however, with the help of these 
blood-vessels to determine its position exactly. RoHon (1877) designated this 
formation "foramen nutritivum” on account of its generally receiving blood- 
vessels. 

As JouHNstTon ('11) pointed out, the tip of the recessus neuroporicus 
externus always lies very close to the recessus neuroporicus internus. A care- 
ful examination shows, particularly distinctly in Scyllinm canicula and in 
general in all embryos, that these two recesses are only separated by the 
ependymal layer covering the top of the recessus neuroporicus internus. This 
separation of the recesses by a single-layered epithelium is a primary con- 
dition, and is of necessity repeated at the embryonic stage of all selachians. 
The natural explanation of this is found in the fact that this epithelium 
apparently lacks the power of proliferation, and thus, when the surrounding 
tissues increase in thick- 
ness, an open canal will, 
as a natural consequence, 
remain outside the tip of 
the recessus neuroporicus 
internus. If during further 
development a number of 
blood-vessels make use of 
this canal for entering 
the brain, it will in con-_ 
sequence remain open. li, Fig. 23. Scyllium stellare. Sagittal section of the fore- 
on the contrary, this does brain. 
not occur, or only in a 
very slight degree, the recess closes entirely or in part through the surround- 
ing tissues, by their increased thickness, compressing its lumen by degrees. 
The recess can, however, never be closed from below, from the epithelial 
side, but solely and entirely from the hemisphere sides. 

The complete closing of the recess is probably due to the fact that, as 
we see by fig. 33, the tractus medianus-fibres grow through this area, drawing 
the hippocampal cells with them. This position of the ’fornix”-fibres agrees 
very well with JoHNsTon’s description of true fornix columns”. He writes 
('06): ”’The position in which true fornix columns should be found can be 
defined with certainty. They should pass from the hippocampal primordia 
forward over the interventricular foramina, downward between the two 
evaginated olfactory bulbs, in or along the edge of the lamina supraneuro- 
porica, and backward along with the tractus olfacto-hypothalamicus”, the 
fibres passing down through the "area of secondary fusion”. In genera like 
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Scyllium, having a wide recessus neuroporicus externus, the fibres pass quite 
to the side of the latter. 

In Scymnus, which as far as the ’fusion” is concerned, represents a very 
primitive stage, the lobes continue almost entirely separate from each other, 
and are only held together caudally by a thickened lamina terminalis (BuRcK- 
HARDT, JOHNSTON). 

The adult Heptanchus comes next to [canthias in regard to the ”fusion” 
of the hemispheres, while a 15 cm. long embryo is in this respect more un- 
affected than Scymnus. The study of the embryonic development of this 
brain should therefore lead to the solving of this problem. 

The general structure of this embryo-brain at the 15 cm. stage on a 
section taken through the foramen Monroi is illustrated by fig. 24. The 


sulc. lim. pall. lat 


Fig. 24. Heptanchus cinereus, 15 cm. Transverse-section through 
; the foramen Monroi. 


roof here has become powerfully inverted, so that the two general pallia lie 
to a great extent pressed close together along the mid-line, without, however, 
becoming fused. Somewhat dorsally they are separated by the incurvate 
cerebral meninges. The hippocampal cortex has, in consequence of inversion, 
sunk deep into the brain, and lies in the immediate neighbourhood of the 
median ventricle. In this section, there is no sharp boundary between this 
cortex and the general pallium. The pyriform cortex is extremely small, and 
displaced ventro-laterad so that it lies almost in the direct prolongation of the 
general pallium. Between the nucleus olfactorius lateralis and the pyriform 
cortex the zona limitans lateralis is well developed. Ventrally the conditions 
in the tuberculi olfactorii are identical with those dorsally in the general 
pallia, its medial parts being strongly bent inwards and lying parallel in the 
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upwards to the foramen Monroi. Between these two a diffuse agglomeration 
of cells indicates the position of the septal nuclei. 

On closer study of the region between the incurvate parts of the tuber- 
culi olfactorii, a series of delicate, vacuolar formations are seen between the 
groups of cells. They are not found in the fully developed animal, where the 
cells lie closely packed. These cavities appear to indicate that, at an earlier 


stage, a fusion has taken place here. Between the incurvate parts of the tuber-. 


culi olfactorii a secondary fusion has probably taken place. 

Caudal to the basal concavity, seen on a sagittal section through the brain 
at this stage in the lamina infraneuroporica (fig. 25), the tuberculi olfactorii 
are no longer incurvate. No vacuolar formations occur in the mid-line, the 
parts situated caudally to this concavity are consequently not exposed to 
secondary fusion. 

The approximate part of the lamina infraneuroporica, which at this stage 
may be considered to have arisen through the above-mentioned fusion, is on 
fig. 25 limited caudally by a dotted line. The region caudal to this line has, 
on the contrary, arisen solely through the general increase in growth of the 
tissues. 

The development of the subpallial parts in Heptanchus thus shows that 
a secondary fusion actually takes place here. This is the only one of alli the 
genera, I have had occasion to investigate embryologically, to exhibit traces 
of a secondary fusion during development. 

In Heptanchus at the stage in question — 15 cm. — a distinct secondary 
fusion of the lobes in the pallium also is evident. In this case it is only 
between the incurved parts —— i.e. the general pallia and possibly parts of 
the hippocampal cortices — that this fusion takes place. I have on fig. 25 
dotted the region which at this stage is in process of fusion. The cellular 
tissue in this region is looser just at the mid-line, showing that the fusion 
here is not vet complete. 

The lamina supraneuroporica can therefore at this stage be divided up 
on the median section into three different areas, namely (fig. 25): 1. A fronto- 
dorsal area, extending along the anterior edge, where the fusion is still taking 
place. 2. A medial elongated area, which has probably arisen through early 
secondary fusion. This area extends therefore as far caudad as the general 
pallii are incurvate (on the figure to the hind dotted line). 3. A narrow area 
extending along the posterior edge (behind the caudal dotted line), which 
has never been exposed to fusion, but has arisen solely through increasing 
thickness. This area is represented by the hippocampal cortex, brought into 
this position by inversion. It is, however, possible, that a small part of the 
latter cortex is affected by the fusion. 

Frontal to these three areas a fourth may be imagined as arising within 
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the region where the incurvated cortices lie closely packed together, thus 
indicating the parts which may be supposed to undergo fusion later during 
embryonic development. (On the figure this area frontally is marked by the 
-—-+ — line.) 


The greatest extension of the lamina supraneuroporica as constructed in 
fig. 25 tolerably well agrees with the sagittal section of the lamina supra- 
neuroporica in a full-grown animal, which is fairly well evident from a com- 
parison between the figures 21 and 25. This seems to indicate that, as early 
as the 15 cm. stage, the inversion is almost complete. 

If we should now eliminate on fig. 25 all the areas which have arisen 
from secondary fusion, a type of brain would be obtained highly reminescent 
of that represented by the holocephalians, while at the same time it must be 


L, sulc. lim. pail. lat. 


sulc. lim. med.. 


Fig. 25. Heptanchus cinereus, 15 cm. Reconstruction of the sulci 
of the forebrain and of the lamina infra- and supraneuroporica. 


looked upon as illustrating an early stage in the phylogenetic development 
of the selachian brain. In Chimaera the hemispheres are connected dorsally 
only by a thin ependymal membrane, which has been described in detail by 
HOLMGREN (’22). This author writes: ”Assuming that the holocephalians 
and selachians are descendants from a common ancestral vertebrate type, 
the forebrain of the type was an inverted and evaginated one. In selachians 
the inversion is very pronounced, and the halves of the pallium are joined 
in the mid-line almost throughout their whole length. This is a condition that 
must be regarded as due to secondary fusion.’ The evaginated frontal parts 
of the forebrain also are secondarily joined to form the massive septum. In 
seeking the ancestral selachian type of forebrain, these secondary characters 


* In connection with this it may be noticed that HoLtmGrREN never has accepted the 
form of secondary fusion as indicated by the theory of WILDER. 
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FOREBRAIN MORPHOLOGY IN SELACHIANS 
must be removed. Taking away these characters, the selachian forebrain will 
be reduced to a more or less holocephalian type with lateral bulbi olfactori 
and subdivided pallium.” 

The development of this primitive holocephalian type of brain must be 
assumed to have proceeded in the following manner, the nervous elements 
have by degrees migrated into the ependymal membrane of the lamina supra- 
neuroporica, which in Chimaera connects the hemispheres, thus increasing its 
thickness. Among the selachian genera at my disposal, there was not one, 
however, retaining these primitive cha- 
racters. The most primitive in this 
respect are probably the notidanids. 

As I have already mentioned, the 
complete fusion” of the lobes in most 
of the selachians cannot be explained 
as being the result of a secondary fusion 
like that supposed by JoHNsTON and 
others. This holds good first and fore- 
most in regard to genera with com- 
pletely joined lobes, in particular Raja 
and Torpedo. For this to be evident, 
however, the development of the ventri- 
cular system and of the cortices in these 


genera must first be more closely studied. 
On figure 26, I have reconstructed 


the ventricular system at four different Be, 
stages of Raja clavata, all seen from 
the dorsal side. On the first of them 
(A), the 57th day stage, we see the 


brain-substance surrounding the ven- 
tricle in an approximately equally mas- 
sive layer. The evagination is very in- stage, 8% X. B, 71st day stage, 6% X 


Fig. 26. Raja clavata. Reconstruction 
of the ventricular system. A, 57th day 


C, 122nd day stage, 5 X. D, fullgrown, 


significant, but can nevertheless be de- 
g eless be 3X 


termined in a frontal as well as in a 
caudal direction; the former is undoubtedly the most powerful. Although so 
insignificant, the evagination has at this stage already attained its maximum, 
as is evident from the 71st day stage (B). Here the surrounding parts of 
the brain have greatly increased in thickness, the ventricular system being 
at the same time compressed from all sides so that its area at the 71st day 
stage is also absolutely smaller than at the 57th day stage. Caudad there is 
no longer a trace of evagination to be seen. 

The frontal evagination of the lateral ventricles is likewise less in com- 
parison to the preceding stage. The lateral ventricles themselves are in the 
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form of delicate long-drawn cornets, whose direct continuation is composed 
of the bulbus ventricles, which here extend right into the bulbus olfactorius. 
Already at the 122nd day stage, however, this is no longer the case (C). At 
this late embryonic stage the ventricular system is extremely reduced and the 
bulbus ventricles now end in the olfactory peduncle. The width of the lateral 
ventricles has, in addition to this, very greatly diminished. This increasing 
reduction leads by degrees to the bulbus ventricles in the full-grown animal 
being completely closed, and the lateral ventricles diminishing to such an 
extent that they only remain as two short rudiments situated on the median 
ventricle (D). The frontal evaginations (horns) likewise completely disappear 
as shown by the figures. 

In Torpedo the conditions are the same, with the difference, however, 
that the lateral ventricles likewise become completely reduced. This complete 
atrophy takes place already at a very early embryonic stage and so rapidly 
in the lateral ventricles, that the bulbus ventricles, which at the 43 mm. stage 
still extend into the olfactory peduncle, have at the 46 mm. stage already 
closed completely, a looseness in the tissue alone indicating the spot previously 
occupied by the ventricles. The frontal horns also arise in the same way as 
in Raja, attaining, however, a still smaller degree of development; they are 
largest at the 29 mm. stage, although their length reckoned from the foramen 
Monroi is then only 70—75 u. Neither in Raja nor in Torpedo is the evagi- 
nation so powerful as to give rise to two free lobes, no secondary fusion 
corresponding to that in Heptanchus can consequently take place. This is to 
a great extent due to the increase in thickness, which in Raja has quite a 
different effect to that in Heptanchus. In the latter the general pallial cortices 
increase dorsally and the tuberculi olfactorii ventrally ever more and more in 
breadth, which in connection with the powerful evagination and possibly from 
want of space, causes an incurvation of these cortices in the mid-line. Between 
these incurvated parts a partial fusion takes place later. In Raja and Torpedo, 
on the other hand, this increase in breadth of the cortices plays but a sub- 
ordinate role, they increase instead more and more in thickness. This fact 


together with the scanty evagination results in the development being, in the 


main, only an enlargement without any appreciable alteration in the external 
appearance of the telencephalon. A closer study of the increase of thickness 
during embryonic development will in this connection give interesting results. 
In Acanthias, and still more clearly in the notidanids, where the ventricles 
are large and spacious and the cells lying in the ventricular layer of indifferent 
cells in consequence very numerous, all the mitoses take place close up to the 
ventricle within this layer. This holds good for the mitoses giving rise to one 
or more indifferent cell generations, as well as for the so-called differentiation 
mitoses through which neuroblasts and neuroglia cells arise. 
In Raja on the contrary, and in a still greater degree in Torpedo, the 
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ventricles are comparatively small; and the cells in the ventricular layer in 

consequence proportionately fewer in number than is the case e.g. in Acan- 

thias. By way of compensation for this circumstance in the former, numerous 

mitoses take place outside the ventricular layer. I have been unable to decide 

whether these mitoses are exclusively differentiational in character, or whether 
indifferent mitoses likewise occur. 

I have taken counts in a number of sections in Raja of all the mitoses 
occurring in the pallium, whereby it is evident that the number of mitoses 
situated outside the ventricular layer increases with increasing age of the 
embryo, decreasing again later. The number is greatest at about the 6oth 
day stage, which is, as has already been pointed out, also the time when the 
tertiary general pallium attains its most vigorous development. 

The 53rd Day Stage: At this stage I found the mitoses distributed in the 
following manner: In the pallial ventricular layer in one case 23, in another 
29; in the general pallial cortex 9 and 6 respectively; in the hippocampai 
cortex 3 and 2 respectively. No mitoses were present in the pyriform cortex. 

The 6oth Day Stage: In the ventricular layer 18 and 24 respectively; 
in the general pallial cortex 34 and 39 respectively; in the hippocampal cortex 
5 and 5 respectively. None in the pyriform cortex. 

The 64th Day Stage: In the ventricular layer 31 and 19 respectively; 
in the general pallial cortex 13 and 22 respectively; in the hippocampal cortex 
6 and 11 respectively. None in the pyriform cortex. 

The 84th Day Stage: In the ventricular layer 2 and 1 respectively; in 
the general pallial cortex 9g and 7 respectively; in the hippocampal cortex 
2 and o respectively; and in the pyriform cortex o and 1 respectively. This 
last is the only mitosis I have noticed in the pyriform cortex. 

In Torpedo, where the reduction of the ventricles is considerably greater 
than in Raja, the lateral ventricles are as above-mentioned completely 
atrophied as early as in the 46 mm. stage. The ventricular layer thus becomes 
reduced at the same time to a minimum, wherefore the conditions of mitoses 
reported above in Raja should consequently be still more pronounced in 
Torpedo. This proves indeed to be the case in a very marked degree, a very 
large number of cell divisions taking place in the pallium outside the ventri- 
cular layer of indifferent cells. 

In Scylliun: at the 32 mm. stage all the mitoses occur in the ventricular 
layer, while at the 42 mm. stage some of them take place outside the same. 
On a section taken immediately behind the recessus neuroporicus externus 
I was able to count 13 mitoses within the pallial part of the ventricular layer 
and 11 outside the same in the pallium. Not one of these 11 was found in 
the pyriform cortex. 

Already at the 52 mm. stage, however, these outer mitoses diminish in 
number, and have at the 78 mm. stage almost entirely ceased. In a total of 
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five sections 1 only found one mitosis, and that direct outside the ventricular 
layer. At the 107 mm. stage I was unable to find a single mitosis in this 
position. 

I stated above that in canthias all the mitoses take place by the wall 
of the ventricle, and are thus typical germinal cell mitoses. This is-the rule, 
but a minute search can in rare cases disclose a mitosis outside this layer 
as well. I discovered, for instance, in an Acanthias embryo of 5 cm. length 
one single mitosis in the general pallial cortex, while the number in the vicinity 
of the ventricular wall was at the same time 46. 

Subpallially in Raja, Torpedo and Scyllium mitoses likewise take place 
partly outside the ventricular layer, although nothing like to the same extent 
as pallially. 

In regard to the above-mentioned conditions we thus find two different 
types of development in selachians, occurring in, on the one hand, 
types with strongly marked evagination and a consequently large ventricular 
area, and on the other hand, in types with less pronounced evagination and 
a smaller ventricular area. In the latter type a reduction in the ventricular 
system often sets in. In the former type the cortices are comparatively thin, 
but have a large superficial extension, in the latter these conditions are 
reversed. 

As far as the possibie cause of the origin of these two types is con- 
cerned, I will only point out that, during the embryonic stage, the telen- 
cephalon does not in any of the genera which I have exammed, lie so tightly 
enclosed in the cranial capsule as to give one the right of assuming that this 
capsule should through pressure influence the determination of type or check 
development, especially evagination. Neither is there any difference in this 
respect between the position of the telencephalon in the one or in the other 
group. The cause must therefore be another. That the blood-vessels play a 
certain part in it is clear from the fact that the more massive the brain, the 
larger as a general rule are the main arteries running through the brain 
substance. 

Thus in Raya the thick mass of cells in the brain wall receives nutrition 
from the blood-vessels penetrating the same, while in Acanthias the nutrition 
of the brain substance probably chiefly takes place from the ventricular fluid. 
Under such circumstances it is easy to understand that in the case of Raja 
the cell divisons occur to a large extent in the interior of the brain wall, 
in the case of -Jcanthias at the ventricular lumen. 


During the embryonic development of the telencephalon in the selachians 
I have studied, there are no signs except in Heptanchus, of any secon- 
dary fusion of the hemispheres. The more or less complete union between 
the latter characterising the adult animal is found to have commenced already 
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at an early stage and through the increasing thickness of the lamina termi- 
nalis which proceeds simultaneously with the evagination and increasing thick- 
ness of the walls, the final condition is produced. 

The different degrees of ’fusion” between the hemispheres is explained 
by the fact that the increasing thickness of the lamina terminalis does not 
always keep pace with the evagination and with the increase in thickness of 
the walls, and thus gives rise to variation. 

In Heptanchus alone — possibly in all notidanids — does a secondary 
fusion take place, but only between the incurvated parts of the general pallial 
cortices and the tubercula olfactoria. A fusion similar to that summed up 
in the following manner by LUNDAHL has never been proved as taking place. 
This author writes (’18): “In front of the lamina terminalis the medial, 
adjoining parts of the primary independent hemispheres become fused, form- 
ing together with the lamina terminalis a continuous mass, called the prae- 
terminal massif, which is clearly seen on horizontal sections of Raja and 
Galeus.” 


I have, in treating of the embryonic development of the telencephalon, not 
made any detailed mention of the regions situated internally to the nucleus 
olfactorius lateralis and the tuberculum olfactorium, as in these areas no 
distinct cell condensations occur in selachians. 

The dorsal part of this area has generally been interpreted by earlier 
authors as epistriatum or primordium hypopallii. EDINGER used the former 
term to denote a nucleus of which he writes: ”Was es ausser seiner Lage 
charakterisiert, ist, dass Fasern aus dem Bulbus und Lobus olfactorius in es 
eintreten und dass ein Teil derselben durch den Kern kreuzend den ander- 
seitigen Kern erreicht.” I have been unable to discover any such fibre con- 
nection in this region in selachians. 

Dart (’20) locates inside the nucleus olfactorius lateralis a cortex-like 
formation, which he calls the primordium hypopallii (EDINGER’s Epistriatum). 
He considers it to be homologous with regions of the same name in reptiles, 
and writes: ’The deduction that we have in Scyllium the beginning of that 
process of a dragging in’ of a cortical structure to form those portions of 
the striatal complex known as the hypopallium in reptiles is obvious.” 

This view, however, I cannot share, as I am fully persuaded that the 
region Dart calls ”Primordium hypopallii” belongs to the subpallium, and 
can therefore not represent the pallial primordium hypopallii in reptiles. In 
selachians this region is dorsally limited by a zona limitans lateralis which 
is, at least in some of the genera, extremely distinct, and no migration of 
pallial cells to subpallial parts takes place during the embryonic development. 
The "epistriatum” develops entirely out of that part of the ventricular layer 
lying ventral to the zona limitans lateralis, and is therefore purely subpallial 
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in character. I cannot see that we have any reason for homologizing any 
portion of the selachian brain with the "epistriatum” in reptiles, and should 
a homology to this region actually exist in selachians, it would have to be 
situated within the pallium, that is dorsally to the sulcus limitans pallii lateralis 
as well as to the zona limitans lateralis. 

SODERBERG (’22) has, with regard to amphibians, spoken of the region 
situated immediately ventral to the zona limitans lateralis, between the 
ventricular wall and the nucleus olfactorius lateralis as the nucleus dorsalis 
striatici. I have adopted this designation for a similarly situated region in 
selachians. 

In Acanthias, and still more clearly in Chimaera, a diffuse cell conden- 
sation is found in this region, which, however, passes over without any 
boundary line into the region situated ventrally to it. In accordance with 
SODERBERG, I have designated this region situated between the ventricle and 
the tuberculum olfactorium the nucleus ventralis striatici. Dorsally this region 
adjoins the nucleus dorsalis striatici, ventro-medially the septal nuclei. These 
designations are only conventional topographical terms, of which I am unable 
to state whether they possess any morphological significance. I have in this 
paper used the term striatum to designate the nucleus dorsalis striatici together 
with the nucleus ventralis striatici. 


FIBRE ANATOMY. 
The Nervus Terminalis. 


The conditions of the nervus terminalis in Acanthias, Raja and Scyllium 
have previously been described by JOHNSTON among others, who writes (’II): 
"In Acanthias and Raja the nerve enters through or along the recessus neuro- 
poricus externus, from the dorsal surface; in Scyllium it enters through the 
ventral opening of the sagittal fissure; in both the nerve runs to a point just 
lateral to the recessus neuroporicus internus before plunging deeply into the 
brain substance.” He demonstrates this clearly in his schematic figure 6. 

Locy (’05) writes on the nerve in dcanthias: "In adults it loops down- 
wards and sometimes appears on the ventral surface of the procencephalon, 
but in some adults, and in all earlier stages it crosses the anterior surface 
of the procencephalon.” It appears from his drawings that the nerve always 
enters ventrally to the recessus neuroporicus externus, his observations in 
regard to this diverging in part from those of JoHNsTON. 

In all the adult specimens of Acanthias vulgaris from the west coast of 
Sweden which have been at my disposal the nerve distinctly enters ventrally 
in about the same position as in Scyllium (fig. 27). Jounston’s Acanthias 
material comes from the Biological station at Naples, whose personnel carried 
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out the determination of species. Can it be possible that the different mode 
of entrance of the nervus terminalis in my specimen and in those studied by 
Jounston depends upon the Naples specimens being erroneously determined 
as Acanthias? The difference seems to be too great to be due to individual 
variation. JomNston’s descriptions of this Acanthias forebrain diverge in 
many other respects from the conditions in dcanthias from the west coast 
of Sweden. 

The nervus terminalis is not on its entry localized in any definite area 
common to all selachians, but is in this respect subject to great variation. 
Neither is it strictly confined to the mid-line, but frequently enters more or 
less laterally to the same. 


“tr. med. comp. 


Fig. 27. Acanthias vulgaris. Combined drawing from sagittal-sections. 


The genus Raja, however, shows that the nerve is even in a single genus 
subject to fairly great variation in regard to its entry. The nerve enters here 
with two roots on the anterior surface of the telencephalon on an approximate 
level with the opening of the recessus neuroporicus externus, although in all 
the species at a rather great distance from the latter. In Raja clavata it enters 
closest to, in Raja radiata furthest from the mid-line. In the latter it enters 
close to the spot where the tractus olfactorius medialis cruciatus plunges down 
through the pyriform cortex into the general pallium (fig. 28). In none of 
my six Raja species does the nerve enter through the opening of the recessus 
neuroporicus externus, but always laterally to the same. The dorsal rooi — 
see below — then makes a wide curve towards the mid-line before entering 
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the tractus medianus complex. I cannot hereby discover that this branch of 
the nerve on the way from its entry to the mid-line comes into contact with 
the area looked upon by JoHNsTON as the "area of secondary fusion”. This 
holds true, as shall be proved later, to a still greater degree of the ventral root. 


n. term. ext. 
n. term. int. 


tr. olf. med. c. 


W 
SN 


tr. olf. med. c. 
tr. pall 


Fig. 28. Raja radiata. Horisontal-section through the dorsal decussation. 


The theory brought forward by JoHNsTON as an explanation of the 
varying entry into the telencephalon of the nervus terminalis, depending on 
its original position being dorsal or ventral as the ’secondary fusion” takes 
place, thus receives no support in the conditions in Raja. 

In Raja the nerve ramifies 
- R. term. ext. on entering the brain into two 
branches as shown by Locy to be 
generally the case. The dorsal 
branch is much larger than the 
ventral. The former runs, as 
shown by fig. 28, in a wide curve 
medially to enter the tractus me- 
dianus complex. Immediately be- 
fore this entrance the nerve splits 
up in a large number of delicate 
fibres, which from this point turn 
off in a basal direction, to ter- 

oe minate within the anterior portion 
of the tuberculum olfactorium 
Fig. 29. Raja punctata. Detail of the tractus (figs. 29, 58, 30). I have not 


medianus complex from the horisontal-section 
drawn in fig. 58 been able to determine positively 


tr. pall. r. + 


n. term. int. 


42 


\ 
\ . W a> 4 
~ — —_ 
com. tr. pall. 


165 
FOREBRAIN MORPHOLOGY IN SELACHIANS . 


whether all these fibres turn downwards to the tuberculum olfactorium or 
if some of them remain in the pallium, it often iooks, however, as if the 
pallium likewise received some of these terminal arborisations. These fibres, 
which ramifying from the nerve, are very clearly seen in my preparations 
of Raja punctata, but are also visible in my other species. Raja is the only 
genus in which | have proved the existence of ramifications from the nervus 
terminalis frontally in the tuberculum olfactorium. 

Directly after entering the ventral root turns off ventrad down towards 
the tuberculum olfactorium. The nerve is quite superficial the whole time and 
turns as does the dorsal root in a wide curve mediad and caudad to end 


hab 
,,com. pall. post 


1 
n. term. int. 7 | tr. pall. 
+9. p.com. 


LE tr. cort. hab. 


1 com. ant. 
tr. pall. r. dec. tr. pall. 


opt. dec. 
‘ 


tr. med. comp. 
Fig. 30. Raja radiata. Sagittal-section of the forebrain. 

finally like the dorsal root in the tractus medianus complex (fig. 31). This 
occurs approximately between the opening of the recessus neuroporicus 
externus and the commissura anterior, thus considerably further caudad than 
the dorsal root. Both branches traverse the telencephalon in distinct bundles. 
As far as I could see no fibres were given off by the ventral root into the 
adjacent tissues. 

I have not been able to decide what happens to the nervus terminalis 
in Raja after its juncture with the tractus medianus complex, but it seems 
probable that portions of it emerge again from this complex in order to 
ramify within the septal nuclei and the anterior part of the nucleus prae- 
opticus, the remainder continuing caudad as we shall see to be the case in 
Acanthias, Scyilium and others. 


‘ 

9974 n. term. ct. YN 

Jen. term. ext. SS 


BACKSTROM 

ALLis (1897), SHELDON and BROOKOVER (’09) and HOLMGREN ('17) 
have shown that in ganoids and teleosts the nervus terminalis enters the 
bulbus simultaneously with the nervus olfactorius, but continues further 
caudad to the hemispheres. 

In Raja, the nervus terminalis enters, as we have seen above, the free 
surface of the telencephalon in the shape of an independent nerve. This is, 
however, only a portion of the nerve, as in Raja likewise an inner branch 


ye term. ext. ventr. 


Fig. 31. Raja radiata. Horisontal-section of the forebrain taken 
ventrally to the commissura anterior. 


exists, entering the forebrain together with the tractus olfactorius. I have 
designated this branch the nervus terminalis internus in contradistinction to 
the outer branch. 

This branch runs from the bulbus together with the tractus olfactorius 
medialis cruciatus and the commissura olfactoria inferior (see below) only 
becoming distinctly evident when these two tracts ramify. The nerve 
runs, from the point of ramification, in the form of two usually closely 
gathered bundles, in a wide curve medially to enter the tractus medianus 
complex on the mid-line. lt appears to be the rule, as may be seen by 
fig. 28, for the one branch of nervus terminalis internus to run frontal and 
the other caudal to the dorsal root of nervus terminalis externus. 
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I have not been able to discover what happens to these branches of the 
nervus terminalis internus after their union with the tractus medianus 
complex, but they most likely terminate basally in the septum in analogy 
with what we shall see to be the case with the same nerv in Torpedo. 

The peripheral course of the nervus terminalis externus in Heptanchus 
has been described by Locy. In this genus, however, there likewise exists 
a nervus terminalis internus, which from the bulbus passes mediad and caudad 
down towards the septum. From the bulbus to the septum the nerve lies 
superficially in regard to the tractus olfactorius medialis septi cruciatus (see 
helow), immediately beneath the surface of the hemispheres. After the 


olf. sup. 


term. int. 


tr.s. h.c. 


‘ 
.tr.s. tet. 


Fig. 32. Torpedo ocellata. Parasagittal-section of the forebrain. 


entrance of the nervus terminalis externus, the nervus terminalis internus lies 
directly dorsal to the former. Just before the entrance into the septum the 
two branches unite together. My specimens of Heptanchus were too badly 
stained for the nerve to be traceable any further. 

In Torpedo I have been quite unable to discover any nervus terminalis 
externus at all, but on the other hand a very fully developed nervus terminalis 
internus was found. The latter passes together with the tractus olfactorius 
from the bulbus to the nucleus olfactorius lateralis, whence it makes a wide 
curve mediad and dorsad (fig. 32). Directly dorso-caudal to the opening of 
the recessus neuroporicus externus the nerve lies superficially very near to 
the mid-line, whence immediately beneath the surface it passes caudad to the 
region ventral to the recessus neuroporicus internus where it disappears. 
These terminal arborisations are so delicate in Torpedo, that I can state 
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nothing more than that the bulk of them are situated in the septal nuclei. 
From the highest point of the brain to the internal recess the nerve has its 
course just inside the ascending main trunk of the tractus pallii cruciatus. 
As Locy was the first to describe, the nerve in Acanthias, Galeus and 
Mustelus enters ventrally. The two roots are here situated very near each 
other, no difference in size being noticeable. As seen by fig. 33, where the 
nerves of the two sides are illustrated, the two roots in Spinax enter at a 
considerable distance from each other. The dorsal root, which is a good deal 
finer than the ventral, enters the septum frontally, the ventral quite basally. 


Fig. 33. Spinax niger. Combined drawing from sagittal-sections. 


Both roots make a curve caudad to the septal nuclei and to the anterior part 
of the nucleus praeopticus, where they in part disperse, while a large number 
of fibres may be seen passing into the tractus medianus. 

In Scyllium the nerve likewise enters basally and further caudally than 
in any other genus I have investigated. In this case also the entrance is very 
near the mid-line at the bottom of the basal fissure between the hemispheres. 
Neither in Scyllium canicula nor in stellare I have found more than one root, 
which is, however, very large as may be seen by fig. 34. It runs unramified 
through the decussation of the tractus olfactorius medialis septi cruciatus — 
which is here very powerful — in large part passing into the tractus medianus 
ventrally to the recessus neuroporicus internus. This point of junction is 
situated within the septal nuclei, where the remainder of the nerve terminates 
in a large arborisation. Caudally these fibres penetrate as far as to the anterior 
part of the nucleus praeopticus. 
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In all species where the nervus terminalis enters ventrally, it comes 
ventro-caudally to the above-mentioned recess into very close contact with 
the tractus medianus complex, and I consider it highly possible that at any 
rate some of these fibres together with this complex attain the hypothalamus. 
I have not, however, succeeded in following these fibres further than about 
halfway between the commissura anterior and the chiasma opticum, where 
they disappear in the medial forebrain bundle. In amphibians and teleosts 
it has been proved that parts of the nerve reach the hypothalamus, I have 
therefore reason for supposing the same to be the case in selachians. 
Locy already stated that parts of the nervus terminalis crosses in the 
telencephalon. I have only been able to prove this fact positively in my pre- 


Fig. 34. Scyllium stellare. Sagittal-section through the hind part of the forebrain. 


parations of Acanthias and Scyllium. It is particularly clear in the last-named. 
The crossing takes place in this case immediately before the junction with 
the tractus medianus, the crossing fibres being as a rule but few in com- 
parison to those that do not cross. A number of these crossed fibres penetrate 
later into the tractus medianus complex. 

A comparison between the nervus terminalis in selachians and in higher 
types, in the first place teleosts and amphibians, shows the resemblance in 
many cases to be very great. Firstly, in regard to the entry of the nerve into 
the brain: it has been proved that in selachians the nerve generally enters 
the brain as a free and independent nerve (Locy, ’05). The same has been 
shown to be the case in dipnoans (Pincus, 1894). In ganoids and teleosts 
on the contrary, the nerve enters the bulbus together with the nervus olfac- 
torius. Professor HOLMGREN has recently in addition to the nervus terminalis 
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externus discovered a nervus terminalis internus in Ceratodus, which he suc- 
ceeded in tracing partly to the septum and partly to the anterior part of the 
tuberculum olfactorium (these investigations have not yet been published). 
Hereby a certain resemblance to Heptanchus with its outer and inner nerves 
has been found. 

As regards the internal distribution of the nerve, McKrpsen (’11) found 
it in urodeles to be connected with, inter alia, the corpus praeterminale 
and the hypothalamus. In Scyllium, where the details in my _ pre- 
- parations are more distinctly visible than usual, the conditions of the 
nerve are found to agree closely with the above. The bulk ramifies in 
both cases ventro-laterally to the recessus neuroporicus internus, thus within 
the corpus praecommissurale. In both cases a not inconsiderable part attains 
the nucleus praeopticus; the remainder, likewise in both cases, runs in the 
direction of the hypothalamus. In respect of urodeles its termination in 
the hypothalamus is positively established, as regards selachians this remains 
as yet to be done. In urodeles' as well as in selachians the nerve in part 
crosses in the corpus praecommissurale, some of the fibres ending im- 
mediately after crossing, some continuing caudad. 

As has been mentioned already, part of the dorsal root in Raja terminates 
in the anterior part of the tuberculum olfactorium as well. In Ceratodus 
Professor HOLMGREN has recently discovered a nerve termination within the 
corresponding region, but in this case it is a branch of the nervus terminalis 
internus which forms the connection. 


Secondary Olfactory Tracts. 


1. Radiatio olfactoria. 


The secondary olfactory fibres consist of two parts, ie., firstly, of fibres 
which, without being collected into bundles, spread out into the surrounding 
parts of the brain, and secondly, of fibres collected in distinct bundles. The’ 
former part I will now designate as the radiatio olfactoria, and the latter 
as the actual tractus olfactorius. The tractus olfactorius may without diffi- 
culty be divided up into a tractus olfactorius medialis and a tractus olfac- 
torius lateralis; and it is always possible to draw a boundary line between 
them, since they lie distinctly separated from each other. 

The radiatio olfactoria, on the contrary, cannot very well be divided 
up into a lateral and a medial part, and therefore I will, instead, divide it 
into the radiatio pallialis olfactoria and the radiatio subpallialis olfactoria. The 
boundary line between them is then given and is formed by the zonae limi- 
tantes. All areas dorsal to them contain fibre endings of the radiatio pallialis 
olfactoria, ventral to them fibre endings of the radiatio subpallialis olfactoria. 
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The radiatio olfactoria is scattered fairly equably over the adjacent parts 
of the brain, and the radiatio pallialis olfactoria reaches the pyriform as 
well as the general and hippocampal pallium. The radiatio subpallialis olfac- 
toria extends to the nucleus olfactorius lateralis as well as to the tuberculum 
olfactorium, the striatum (?) and the nucleus taeniae. The pallial olfactory 
radiation is, in comparison to the subpallial, very incompletely medullated. 
Yet the fibres can, on entering into the cortex of the pyriform lobe, often | 
be supplied with myelin mantles, which they soon lose, however. 

JoHNsTON writes (’11) about the tractus olfactorius: Above the olfac- 
tory peduncle, where the zona limitans is indistinct, some of the olfactory 
tract fibres pass into the primordium hippocampi (fig. 69).”” KappEers writes 
about these pallial olfactory fibres (’21): ’Auch von diesem System ziehen 
Fasern zu dem pallialen Abschnitt des Gehirnes, aber nur wenige davon 
erreichen den hintersten Teil desselben. Es ist auffallend, dass der hinterste 
Abschnitt des Palliums, der so verdickt ist, relativ so wenige sekundare Riech- 
fasern empfangt.” 

The view expressed by these authors, after studying WEIGERT prepa- 
rations, namely, that the pallial olfactory radiation is extremely weak and 
in comparison to the subpallial very insignificant, is misleading. This opinion 
is quite correct as far as the medullated olfactory fibres are concerned, but a 
study of silver method preparations yields quite other results. 

The pallium is, on the contrary, penetrated by a great number of fine 
unmedullated olfactory fibres, attaining all its parts. This pallial olfactory 
radiation is especially powerful up to that caudal area of the general pallium, 
which receives the most abundant supply of the tractus pallii ramifications, 
that is the lateral part of the lobi posteriores pallii (figs. 49 and 50). The 
large contribution to the tractus pallii of secondary olfactory fibres, which 
especially in Raja is so distinct (fig. 28) must likewise be reckoned to the 
pallial olfactory radiations. The same is the case with the corresponding 
contribution to the tractus pallialis septi (figs. 28 and 50). 

By stating the presence of the radiatio pallialis olfactoria within the 
caudal part of the pallium, the terms ”Episphaerium” and ”Neencephalon”, 
introduced by EpINGER, lose their morphological foundation as far as 
selachians are concerned. 

A portion of the fibres composing the radiatio pallialis olfactoria likewise 
reach beyond the mid-line to the cortices of the other side. Whether some of 
these fibres after crossing extend so far as to terminate in the pyriform cortex, 
I have not been able to decide, but it is certain that the general pallial as well 
as the hippocampal cortices receive terminal-ramifications of crossed as well 
as of uncrossed character. 

This seems to be the rule in selachians, but in such a way, that in genera 
where the general pallium does not form a bridge frontal to the recessus 
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neuroporicus externus, the pallial olfactory radiation attains the opposite side 
only caudally to the recess mentioned. Thus the crossing in Raja, for 
example, takes place over the whole of the pallium, whilst in Acanthias and 
others, it is limited to the area caudal to the recess. 

As to the radiatio subpallialis olfactoria, it may be distinguished from 
the pallial on two points. Firstly, the fibres here are to a great extent medul- 
lated, secondly, they never reach, as far as I have been able to find, beyond 
the mid-line. Nevertheless, the nucleus olfactorius lateralis as well as the 
striatum and the tuberculum olfactorium also receive numerous crossed secon- 
dary olfactory ramifications through the often very powerful tractus oifac- 
torius medialis septi cruciatus (see below). 

Like those of the pallial olfactory radiation the subpallial fibres also have 
a more or less superficial course. Another circumstance is that as e.g. in 
Scyllium, the total bulk of the medial olfactory tracts is considerably greater 
than that of the radiatio pallialis olfactoria. This condition is reversed in the 
subpallium. Here it is the olfactory radiation which is the chief factor, whilst 
the lateral olfactory tracts are relatively weak. 

The radiatio subpallialis olfactoria terminates in the nucleus olfactorius 
lateralis as well as in the tuberculum olfactorium, the striatum (nucleus 
ventralis striatici) and the nucleus taeniae. Of these fibres only a small number 
are drawn down towards the anterior portion of the tuberculum olfactorium, 
whilst the caudal portions of the latter together with the nucleus olfactorius 
lateralis are areas which receive the most numerous terminal ramifications. 
As mentioned, the fibres reach these areas from the outer side, after which 
they turn off inwards. I have not been able to prove positively that the fibres 
that enter the tuberculum olfactorium penetrate so far as likewise to ter- 
minate in the striatum (nucleus ventralis striatici). I presume, however, that 
this is the case. 

The subpallial olfactory radiation extends so far caudo-ventrad as to 
attain the nucleus taeniae as well. I have not been able to state whether this 
subpallial olfactory radiation should also terminate in the septal nuclei. 

We thus see that the radiatio olfactoria extends to the cortices of the 
hippocampus, the general pallium, and the pvriform lobe, as well as to the 
nucleus olfactorius lateralis, the tuberculum olfactorium, the nucleus ventralis 
striatici and the nucleus taeniae. Of these the cortex of the hippocampus 
as well as the general pallial cortex certainly receive crossed fibres as well. 


2. Tractus olfactorius medialis cruciatus. 


3. Commissura olfactoria superior. 


Both these tracts are in general so intimately connected with each other 
in their course, that it is advisable to deal with them simultaneously. 
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Of these the tractus olfactorius medialis cruciatus has only once pre- 
viously been described in detail, namely by Kappers (’08). He writes: Die 
anfangs oberflachlich gelegenen medialen Riechfasern streben im kaudalwarts- 
schen Verlauf der Mittellinie zu, und uberschreiten diese an der Grenze 
zwischen Lamina infraneuroporica und supraneuroporica (vergleiche Hex- 
anchus, Taf. II, Fig. 11). Nach der Kreuzung begeben sich die Fasern mehr 
oder weniger in Biindeln angeordnet in die Tiefe, biegen grdsstenteils um die 
aussere Seite des hinteren Abschnittes des Lateralventrikels nach unten, und 
enden grosstenteils im Epistriatum, teilweise mehr oberflachlich in dem 
Nucleus taeniae der kontrolateralen Seite. (Tractus olfactorius medialis 
cruciatus.)” 


a 
dors. dec. 
tr. olf. med. c+ 
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tr. cort. hypoth. 
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Fig. 35. Scyllium canicula. Transverse-section through the dorsal decussation. 


This description concerns Galeus. In the same work KappErs describes 
a tractus olfactorius medialis cruciatus in Chimaera. This tract in Chimaera 
is dealt with in the present paper under the heading of the tractus olfactorius 
medialis septi cruciatus.’ 

At the same time Kappers (’08) states that this crossing in Galeus also 
contains fibres, welche die Palaocortex der einen Seite mit-dem Epistriatum 
(und Palaocortex) der anderen Seite verbinden: Tractus olfacto-epistriaticus 
cruciatus (Decussatio interhemispharica).” 

These results of Kappers, in regard to Galeus, in principle agree with 
my own. Nevertheless, Kaprers altered his opinion later (’21) with respect 
to this secondary olfactory crossing. He now denies it the character of a 
secondary olfactory tract and considers that it begins ’nahe an der Stelle, 
wo der Riechstiel in das Gehirn tritt”. 

In his work on the brain of selachians of the year 1897, ROMANO 
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describes three telencephalic commissures. These were "Commessura dorsali” 
"Commessura basali” and ”"Commessura olfattoria” in the order now men- 
tioned, reckoned from the dorsal side. Unfortunately, RomMANO committed 
the fatal error of mistaking the dorsal side for the ventral. However, the 
fact remains that RomMANo actually had observed a crossing of secondary 
olfactory fibres in the brain of selachians. He has designated it as the ’Com- 
messura olfattoria’”’. 

EDINGER writes on the tractus olfactorius (Seite 255, Vorlesungen II): 
"Die Tractus olfactorii enden gekreuzt und ungekreuzt in dem Lobus olfac- 
torius.” With respect to selachians he gives a very clear demonstration 
in his combined figure 240 (A frontal section through the forebrain of 
Mustelus). The fibres he there distinguished terminate after the crossing 


com. olf. sup.+ 


tr. olf. med. c. 


Fig. 36. Mustelus laevis. Horisontal-section through the commissura oliactoria superior. 


partly in the “epistriatum”, partly in the tuberculum olfactorium. He has. 
also drawn between the two olfactory bulbs a fibre connection. The latter 
should therefore constitute a true commissure of secondary olfactory fibres. 

I have observed the two tracts, which are here brought into question, 
namely, the tractus olfactorius medialis cruciatus and the commissura olfac- 
toria superior in Raja, Torpedo, Tetraonarce, Mustelus, Galeus and Scyllium. 
The position and size of these bundles are subject to rather great variation, 
but as a rule it may be said that both are large and powerful, and that the 
crossing is always localized caudal to the recessus neuroporicus externus, i.e. 
within the lamina supraneuroporica. For this reason the commissure has 
received the name of the commissura olfactoria superior. 

In Scyllium, Mustelus and Galeus the course of the tractus olfactorius 
medialis cruciatus is fully in agreement with Kappers’ above-cited description 
(page 173) (figs. 35, 40, 50, 36, 37, 42). The crossing, however, is not 
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as stated by Kappers, on the border between the lamina supra- and infra- 
neuroporica, but as figure 50 plainly shows, wholly caudal to the recessus 
neuroporicus externus, i.e. within the lamina supraneuroporica. 

The fibres composing the tractus olfactorius medialis cruciatus are always 
collected in delicate fascicles. After crossing, the tract divides into several 
ramifications, which, however, generally intermingle so that no distinct 
boundaries between them can be drawn. Together with this tract there runs 
another which, after crossing, extends up to the bulb of the opposite side. 
The latter which I have called the commissura olfactoria superior runs entirely 
superficial (figs. 35 and 37). 


com. olf. inf. oe rec. neur. ext. 


com. olf. sup. 


Fig. 37. Mustelus laevis. Horisontal-section taken immediately basal to the section 
drawn in fig. 36. 


The tractus olfactorius medialis cruciatus spreads after the crossing in 
such a way that the greater part of its fibres remains within the pallium, ter- 
minating in the hippocampal as well as in the general pallial and pyriform cor- 
tices (the tractus olfactorius medialis cruciatus pars pallialis). The remainder 
diverges in a ventro-lateral and a ventro-caudal direction and disperses partly 
in the nucleus olfactorius lateralis (the tractus olfactorius medialis cruciatus 
pars nuclei olfactorii lateralis), partly in the tuberculum olfactorium (pars 
tuberculi olfactorii) and within the striatum (pars striatalis). 

These fibre elements enter the tuberculum olfactorium from the inner side 
but only into its dorso-lateral portions. They never penetrate, as far as I have 
been able to see, the dense cell condensation in the tuberculum olfactorium, 
for which reason it is not probable that fibres reach the nucleus taeniae by 
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this way. Together with the tractus olfactorius medialis cruciatus and the 
commissura olfactoria superior there also crosses a whole system of tertiary 
olfactory tracts, with about the same area of distribution (see below). In 
Raja, Torpedo and Tetraonarce the conditions of the tractus olfactorius 
medialis cruciatus are in the main the same as in the other genera mentioned 
above. The crossing, however, does not take place here immediately caudal 
to the recessus neuroporicus externus, as the bundle has here plunged deep 
into the general pallium, a caudal displacement having taken place at the 
same time (figs. 28, 30 and 32). In Raya the tract is very large and powerful 
(fig. 38), whilst in Torpedo and Tetraonarce it is astonishingly small and 
feeble (fig. 32). The same is the case with the tertiary olfactory tracts cross- 
ing together with the tractus olfactorius medialis cruciatus, for which reason 
the whole dorsal decussation in Torpedo and Tetraonarce becomes small and 
insignificant in comparison to the same decussation in Raja. 


tr. p. sept. tp. pall. r. 
' 


com. olf. inf. 


p-¢ tr, pall.c. 
dors. dec. 
Fig. 38. Raja batis. Horisontal-section through the dorsal part of the dorsal decussation. 
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In Torpedo, Tetraonarce and Raja (?) the tractus olfactorius medialis 
cruciatus and the commissura olfactoria superior have separated entirely from 
each other in such way that the former crosses deeply imbedded in the 
general pallium, whilst the latter keeps its ordinary superficial course, 1.e. 
crossing immediately caudal to the recessus neuroporicus externus (fig. 32). 
As to the commissura olfactoria superior in Raja, I cannot express any posi- 
tive opinion. It is possible that it runs together with the tractus olfactorius 
medialis cruciatus and in this case crosses in the dorsal decussation. In Raja. 
however, the latter is so large and compact that it has been impossible for 
me to make a complete analysis of the elements composing it. But, on the 
other hand, there exist crossing olfactory fibres in the area caudal to the 
recessus neuroporicus externus as well, but I am unable to decide whether 
they constitute commissural fibres or only fibres crossing the medial line 
belonging to the radiatio pallialis olfactoria. At any rate, no formation of 
fascicles takes place. 
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In Chimaera as well as in Acanthias, Spinax, Scymnus and Heptanchus 
the commissura olfactoria superior as well as the tractus olfactorius medlialis 
cruciatus are entirely lacking. It is true that I have in Acanthias observed 
solitary fibres crossing the medial line in the area caudal to the recessus neuro- 
poricus externus, but these certainly belong to the pallial olfactory radiation, 
which, as I have mentioned, often extends beyond the medial line. The 
crossing which Kaprers, in his figure of Hexanchus (Fig. II, Taf. II, ’08) 
has called "pars dorsalis commissurae anterioris” is not this crossing but the 
fibres belonging to the tractus olfactorius medialis septi cruciatus (see below), 
which cross here and descend into the septum. In addition, this crossing lies 
ventral to the recessus neuroporicus externus, which is never the case either 
with the decussatio tractus olfactorius medialis cruciatus or the commissura 
olfactoria superior. As I will show below this last-mentioned group of 
selachians possesses a compensation for the tractus olfactorius medialis 
cruciatus in the very powerfully developed tractus olfactorius medialis septi 
cruciatus found in these genera. 


‘ 4. Commissura olfactoria inferior. 


Besides the above-mentioned interbulbar commissure, which on account 
of its fixed position in the lamina supraneuroporica I have called the com- 
missura olfactoria supe- 
rior, there exists in se- 
veral selachians a com- 
missura olfactoria inferior 
as well, situated in the 
lamina infraneuroporica. 
In Scyllium its fibres are 
scattered together with 
those belonging to the 
tractus olfactorius media- - 
lis septi cruciatus over the 


fronto-dorsal portion of 
h ; oe f 1 Fig. 39. Scyllium canicula. Transverse-section of ‘the 
the telencephalon, frontal- forebrain along the line a—a in fig. 61. 


ly to the recessus neuro- 
poricus externus (fig. 61). Nearer to the mid-line the fibres gather together 
in a distinct and limited bundle, which, in this condition crosses the mid- 
line (figs. 30, 42, 44, 50). 

In Mustelus and Galeus the crossing is not confined to one restricted 
area far frontal to the recessus neuroporicus externus as in Scyllium; the 
crossing here taking place over the whole of the fronto-dorsal part of the 
forebrain. As shown by fig. 37, this commissure is very strongly developed 
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in Mustelus. In Raja it likewise runs diffusely over the anterior portion of 
the brain (fig. 28), but the bundle is here extremely thin and insignificant. 
In Torpedo and Tetraonarce I have not succeeded in finding a trace of this 
fibre connection. It is also entirely lacking in the other group of selachians 
including Acanthias, Spinax, Scymnus, and so on. It is likewise lacking, of 
course, in Chimaera. 

The fibre elements composing the commissura olfactoria inferior are, 
especially in Scyllium, much finer than those in the commissura olfactoria 
superior, and, also in contradistinction to these latter, unmedullated. Both the 
commissures are in their entire course wholly superficial. (Possibly with the 
exception of the commissura olfactoria superior in Raja.) 


5. Tractus olfactorius medialis septi cruciatus. 
6. Tractus cortico-medialis septi cruciatus. 


The extent of these tracts is shown schematically by fig. 40. A collection 
of secondary olfactory fibres separate from the tractus olfactorius complex. 
curving medially aiong the 
anterior surface of the brain 
until they reach the mid- 
line. Here they bend caudo- 
basally downward through 
the septum, crossing basally 
to the commissura anterior, 
over to the opposite side. 
The entire bundle afterwards 
turns dorso-laterad and fron- 
tad, finally dispersing within 
the tuberculum olfactorium, 
the striatum and the nucleus 
olfactorius lateralis. 


Fig. 40. A diagram of the tractus olfactorius medialis This tract, which I have 
septi cruciatus and the tractus cortico-medialis septi called the tractus olfactorius 


cruciatus. 
medialis septi cruciatus, has 


several times been described by earlier authors either in its entirety, or else 
its several parts as independent connections. 

In ’Vorlesungen II”, p. 255—-56, EpInGER writes: Die Tractus olfactorii 
enden gekreuzt und ungekreuzt in dem Lobus olfactorius. Hier liegt bei allen 
Vertebraten die Endstatte der secundaren Riechbahn. Wir wollen diese Ziige 
deshalb Tractus bulbo-corticales nennen. — Namentlich tberzieht eine grosse 
Anzahl von Tractusfasern die Vorderseite des Gehirnes, erreicht fast auf- 
steigend die Dorsalkante und senkt sich dann in die Mittellinie des Gehirnes 
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kreuzend zu den ventralen Riechrindenteilen. Macht man etwa einen Hori- 
zontalschnitt durch das Gehirn von Spinax, so sieht man die Commissura 
anterior auf eine lange Strecke von vorn bis hinten ausgedehnt (Fig. 229).” 

The tract EpINGER here deals with in Spinax is undoubtedly the tractus 
olfactorius medialis septi cruciatus, which is also evident when making a 
comparison between his figure 229 and my figures 40 and 41. As, however, 
EDINGER’s designation, the tractus bulbo-corticalis, is a collective name 
including several secondary olfactory tracts, I would like to give this tract 
a special name. 

KappeErs thus describes 
a fibre connection in Chi- 
maera (’08): ”Die Tractus 
olfactorius medialis crucia- 
tus sammelt sich aus der 
ganzen Bulbarformation, 
erst periventricular, dann 
ventral, als breite Schicht, 
ohne ein distinktes Bindel 
zu bilden. Mehr caudal- 
warts ziehen die Fasern 
tuber die Mittellinie, und 
strahlen in der contro-late- 

ralen Hemisphare, an deren SANS AN 
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ventro-medialer Wand aus. MA 
Ein nicht geringer Teil der 
‘cht die d tr. olf. med. sept. c. SSS 
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It is evident from the 
figures and the description 
that he here describes the 
tractus olfactorius medialis 
sepii cruciatus. The tract 
he describes it: Galeus in 
the same work under the 
name of the tractus olfac- 
torius medialis cruciatus is, however, not identical with the tract of the same 
name in Chimaera, which is proved, among other things, by the fact that both 
tracts are co-existent in Scyllium. Besides the tractus olfactorius medialis septi 
cruciatus always lies quite ventral to the recessus neuroporicus externus, 
whilst the tractus olfactorius medialis cruciatus, on the contrary, always lies 
dorsal to the recess mentioned (fig. 42). 

In his important work on ”The telencephalon of Selachians” (’11) 


Fig. 41. Spinax niger. Horisontal-section through the 
decussatio tractus olfactorius medialis septi cruciatus. 
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Jounston describes a tract which he calls the tractus olfacto-corticalis medio- 
dorsalis. He writes: "This bundle is large and prominent in Acanthias, but 
has not been recognized in Scyllium. It arises from the anterior part of the 
septum and from the rostral wall of the lateral lobe and follows the zona 
limitans medialis to the base of the olfactory peduncle. The bundle passes 
caudad over the peduncle, and its lateral border comes into relation with the 
lateral olfactory tract. The bundle now diminishes but continues caudad until 
it meets the tractus pallii coming forward over the lateral olfactory tract.” 

What Jounston has described is presumably the first part of the tractus 
olfactorius medialis septi cruciatus and, in addition, a part of the radiatio 
pallialis olfactoria. JOHNsTON’s supposition that this tract passes "over the 
olfactory peduncle” is explained by the fact that the fibres entering this tract 


; tr. olf. med. sept. c. 
tr. med. comp. 


Fig. 42. Sevilium canicula. Sagittal-section of the forebrain. 


issue dorsally from the whole pedunclus olfactorius, and not until they have 
spread themselves over the pyriform cortex do they all turn off fronto- 
medially. The caudal fibres become thereby so interlaced with the fibres 
belonging to the tractus olfactorius lateralis and the radiatio olfactoria that 
they cannot be distinguished from each other until the first mentioned turn 
off frontad. Besides this, a great many of the fibres do not receive their 
myelin mantles until they have left the olfactory crus. Yet another circum- 
stance is that a tract accompanying the tractus olfactorius medialis septi 
cruciatus, i.e. the tractus cortico-medialis septi cruciatus, gathers a number 
of fibres on its passage through the pallium (see below). 

The tractus olfactorius medialis septi cruciatus is most fully developed 
in Chimaera, Heptanchus, Acanthias and Spinax ; next after these in Scyllium. 
In other genera it is weaker or completely lacking. This tract is thus found 
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in Scyilium as well, although its position is somewhat different, as the evagi- 
nation does not give rise frontally to two well defined lobes. 


fr. olf. med. sept. c. 


\ 
tr. olf. med. sept. c 
com. olf. sup. 


( 


tr. cort. hypoth. 


Figs. 43 and 44. Acanthias vulgaris. Transverse-sections in front of 
and through the rostral border of the olfactory crus. 


In Acanthias the first part of the tract extends fairly equably over the 
whole of the anterior part of the brain. This is the reason why on a section 
corresponding to fig. 43, frontal to the olfactory lobe, where the hemispheres 
are still free, the tractus olfactorius medialis septi cruciatus forms a closed 
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ring of. cross-cut fibres. Further caudad the ventral fibres cease entirely 
(fig. 44). 

In Scyllium, on the contrary, the bundle only spreads frontally between 
the commissura olfactoria inferior and the opening of the recessus neuro- 
poricus externus. This latter moreover always forms the boundary caudad. 
This is evident from the parasagittal sections shown in figs. 42 and 45. 

In the mid-line the fibres descend through the septum, running after 
crossing, to the subpallial area of the other side. It was presumably this 
portion of the tract that JoHNsTON saw when he described (’11) the 
tractus olfacto-corticalis medialis cruciatus”. He writes: ”In the area of 
secondary fusion of the medial olfactory nuclei in Acanthias appear a few 
medullated fibres (figs. 58, 59, 60) which arise in the medial olfactory nucleus, 
cross to the opposite 
side and enter the pri- 
mordium hippocampi.” 
A WEIGERT preparation 
exhibits the septal por- 
tion of the tractus ol- 
factorius medialis septi 
cruciatus in just this 
way, for which reason 
I presume that "the 
tractus olfacto-corticalis 
medialis cruciatus” of 
JOHNSTON does not exist 
as an independent tract. 

The passage through 
the septum takes place 
tr.0. m.s.c. wholly ventrad to the re- 


Fig. 45. Acanthias vulgaris. Combined drawing from cessus neuroporicus ex- 
sagittal-sections. WEIGERT preparation. ternus and the tractus 


\ 
tr. olf. med. sept. c. 


medianus. It is often very difficult to draw a distinct line of demarcation 
between the tractus medianus and the tract here dealt with. Basally, however, 
it is always distinguishable, since none of the fibres composing the tractus 
medianus complex cross in the commissura anterior. 

In different genera the crossing takes place in a somewhat different 
manner. In Scyllium it takes place wholly basally within the septum. The 
decussation itself is then quite short, and situated fronto-basally to the com- 
missura anterior. In Acantiias, Galeus and Mustelus the decussation is also 
short and frontally well defined. In Chimaera and especially in Spinax, on 
the contrary, the crossing takes place basally along the whole length of the 
septum (fig. 41). The crossing, however, in Chimaera never reaches caudad 
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as far as the commissura anterior, but shows itself more distinctly here than 
in any other genus as a fully independent crossing (fig. 65). 

Acanthias occupies in a way a particular position, through some of the 
fibres crossing immediately on their entrance into the septum, and others 
after having passed portions of the latter. The bulk, however, crosses as 
usual basally to the commissura anterior (fig. 46). 

The decussation itself has already often been described. EDINGER always 
calls it in his figures the commissura anterior. JOHNSTON (10) calls it in 
Chimaera "the anterior decussation” and writes about it as follows: ”In the 
lower wall of the rostral end is found a large decussation (figs. 3—6) which 
probably represents the pallial commissure in selachians. It seems probable 
that the primordium hippocampi which occupies the massive roof in selachians 
has been drawn forward in Chimaera until it extends into the rostral and 
rostro-ventral wall.” 


Fig. 46. Acanthias vulgaris. Transverse-section caudal to the olfactory crus. 
WEIGERT preparation. 


As is clearly shown by HOLMGREN’s description (’22) of the telen- 
cephalon in Chimaera there is yet nothing in the construction of this part 
of the brain that suggests such a displacement of pallial parts in a rostro- 
ventral direction having taken place. This is also obvious from ScHAUINS- 
LAND’s picture of the embryonic brain of a Calorynchus. 

The decussatio tractus olfactorius medialis septi cruciatus in Chimaera 
presumably corresponds only in part to the dorsal decussation in selachians, 
namely, only those components which have been above described under the 
heading of the tractus olfactorius medialis cruciatus, yet with the apparent 
exception of the pars pallialis of this tract (see discussion below). 

KapPeERrs ('08) calls this crossing the pars anterior commissurae anterioris. 
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In his work of ‘20 in the figures 10 and 14 Dart has called the basal 
portion of this tract the "diag. band of Broca”’. 

Jounston (’11) and StuaRT THOMSON (’19) have interpreted the decus- 
sation in selachians as a decussatio tractus olfactorius lateralis, and they 
consider that the fibres crossing in it constitute a commissural bundle of the 
tractus olfactorius lateralis”. I shall return later to this interpretation of the 
tractus olfactorius lateralis. 

As Kaprers ('08) has described in Chimaera, the bundle after crossing 
turns laterad, dorsad and frontad, ramifying and terminating in the tuber- 
culum olfactorium, the striatum and the nucleus olfactorius lateralis. Those 
fibres which attain the nucleus olfactorius lateralis hereby come into such 
intimate contact with the tractus olfactorius lateralis that I have not suc- 
ceeded in positively deciding whether these fibres do not also in part continue 
up to the bulb. Therefore the possibility exists in this case of a commissural 
connection between the two bulbi (figs. 41 and 65). This is, however, far 
from certain, more particularly as the tractus olfactorius medialis septi 
cruciatus is never as simple as I have described it. Associated namely with 
this bundle of secondary olfactory fibres there are always fibres, arising partly 
from the pallium, partly from the pallial septum.’ (Though this tract is not 
composed of secondary olfactory fibres I find it advisable to deal with it here. ) 
(Fig. 40.) These fibres are gathered exclusively from the frontal portion of the 
pallium and from the pallial septum and arise, as a rule, from the pyriform 
cortex as well as from the general pallial and hippocampal cortices. The fibres 
coming from these areas run towards the surface of the brain, joining the 
tractus olfactorius medialis septi cruciatus. These fibres afterwards run, as 
far as I have been able to see, together with this tract to the subpallial termini 
of the latter. It has therefore received the name of the tractus cortico- 
medialis septi cruciatus. These two tracts are so intimately connected with 
each other that it is advisable to deal with them together. 

The tractus olfactorius medialis septi cruciatus and cortico-medialis septi 
cruciatus presumably consist of the following fibre connections: 

1. The tractus olfactorius medialis septi cruciatus pars tuberculi 

olfactorii. 

2. The tractus olfactorius medialis septi cruciatus pars striatalis. 

. The tractus olfactorius medialis septi cruciatus pars nuclei olfactorii 
lateralis. 

4. The tractus cortico-medialis septi cruciatus pars tuberculi olfactorii. 

5. The tractus cortico-medialis septi cruciatus pars striatalis. 

. The tractus cortico-medialis septi cruciatus pars nuclei olfactorii 
laterales. 


* With "the pallial septum” I mean that part of the pallium situated between the 
ventricles. 


62 


| 
| 
E 
3 
ing 
5 
~ 
| | 
| 
: 
ae 
ie 
| 
| 
= 
| 
x 


185 
FOREBRAIN MORPHOLOGY IN SELACHIANS 


To these can possibly be added the above-mentioned commissural olfac- 
tory connections, which may, however, quite as likely be a connection between 
the pallium of one side and the bulb of the other side, or vice versa. 

In Acanthias the tractus olfactorius medialis septi cruciatus attains a very 
_ powerful development, whilst the tractus cortico-medialis septi cruciatus is 
weak. The latter here arises chiefly from the lateral portions of the palliom 
and receives no contribution from the pallial septum. 

In Scyllium the two tracts are about equally powerful. The tractus 
cortico-medialis septi cruciatus has, however, changed in that the bulk of 
its elements collect from the medial part of the pallium and from the pallial 
septum. 

Raja lacks the tractus olfactorius medialis Septi cruciatus entirely and 
the tractus cortico-medialis septi cruciatus is extremely weak. The latter is 
collected wholly from the pallial septum. 

The conditions in Chimaera, Heptanchus and Spinax are the same as 
those in Acanthias. In Spinax the tractus olfactorius medialis septi cruciatus 
is so powerfully developed that it has become the largest bundle of the telen- 
cephalon, surpassing even the tractus pallii. Torpedo and Tetraonarce agree 
completely with Raja; Mustelus and Galeus agree likewise in so far as the 
tractus cortico-medialis septi cruciatus is decidedly the larger. In the two 
latter there also exists, however, a very weak tractus olfactorius medialis 
septi cruciatus. I would suggest that the latter is in this case rudimentary, 
of which more below. 


7. Tractus olfactorius medialis septi rectus. 


In a transverse section taken on a level with the anterior margin of the 
ventricles (fig. 39) in Scyllium a bundle of fibres is visible, more or less 
circularly encompassing the ventricles. These fibres run in the septum in the 
plane of the section, whilst dorsally and basally they are cut more or less 
transversely. Laterally their course again becomes more parallel with the plane 
of the section. Laterally and basally the bundle which has received the name 
of tractus olfactorius medialis septi rectus lies immediately beneath the fore- 
brain surface, whilst dorsally it is bounded by the commissura olfactoria 
inferior. If the series is traced in a frontal direction it may be seen that the 
brain is entirely covered in front by fine vertical fibres belonging to this tract. 
Immediately within the tractus olfactorius medialis septi rectus lies the tractus 
cortico-hypothalamicus (see below), whose fibres mainly bend down fronto- 
laterally on the surface of the brain. Here a partial fusion of elements from 
the two tracts takes place. 

If the series is traced caudad on the other hand (fig. 47) it will be 
observed that the fibres of the tractus olfactorius medialis septi rectus ter- 
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minate basally in the tuberculum olfactorium. This holds good for the lateral 
and frontal fibres as well as for some of those entering the septum. Some of 
the lateral fibres also terminate in the nucleus olfactorius lateralis. 


ir cort. hypoth. 
tr.olf.med.sept.c. 7 tr. olf. med. sept. r. 


/ 
tr. Cort. hypoth+— 
tr. olf. med. sept. r. 


Fig. 47. Scyllium canicula. Transverse-section of the forebrain taken 
in front of the olfactory crus. 


* tr. olf. med. sept. r. 


Farther caudad the lateral fibres disappear entirely, whilst in the same 
section the rest of the septal fibres take a more ventro-caudal course. Basally 


\ rec. neur. ext. 
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Fig. 48. Scyllium canicula. Transverse-section of the forebrain taken immediately frontal 
to the foramen Monroi. 
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they turn off in a lateral direction, finally disappearing within the tuberculum 
olfactorium. On their course, still collected in fine fascicles, they pass straight 
through the dense cell condensation in the tuberculum olfactorium. Not until 
the outer side of the latter is reached do the fascicles disperse (fig. 48). Thus 
the tuberculum olfactorium is reached by fibres belonging to this tract from 
*the lateral as well as from the frontal and medial (septal) side. A large part 
of the septal fibres also terminate basally within the septum itself, and partly 
within the striatum. 
In fig. 42 the anterior portion of the tractus olfactorius medialis septi 
rectus is seen on its passage down through the septum. The fibres running 
down in the septum are always situated wholly lateral to the tractus olfac- 


com. olf. inf. 


‘ 


Fig. 49. Scyllium stellare. Horisontal-section taken at an high level 
of the forebrain. 


torius medialis septi cruciatus. Similarly to the latter the tractus olfactorius 
medialis septi rectus is limited to the area frontal and basal to the recessus 
neuroporicus externus. 

The beginning of this tract is seen on the figs. 49 and 50, demonstrating 
two horizontal sections from the upper part of the forebrain of Scyliium 
stellare. One here sees how the bundle enters the cerebral hemispheres through 
the olfactory penduncle, diverging from the rest of the secondary medial 
olfactory tracts, and especially from the very powerful tractus olfactorius 
medialis cruciatus. 

The tractus olfactorius medialis septi rectus, as well as the tractus olfac- 
torius medialis septi cruciatus, constitutes connections between the olfactory 
bulb on the one hand and the nucleus olfactorius lateralis, the tuberculum 


13. — A. Z. 1924. 65 


int 
| tr. olf. med. sept. AE tr. cort hypoth. 
Sg 
SSS td tr. olf. lat. 


188 
KARE BACKSTROM 


olfactorium, and the striatum on the other. As far as I have been abie to 
discover, only the uncrossed of these two tracts terminates in the septal 
nuclei as well. The uncrossed tract, in contradistinction to the crossed, is 
not medullated. 

The tractus olfactorius medialis septi rectus is most powerfully developed 
in Scyllium, Galeus and Mustelus, where the hemispheres are entirely covered’ 
dorsally, frontally and laterally by these fibres, but it is also distinct in 
Acanthias and Spinax. In Raja and Torpedo, on the contrary, I have never 
seen any indication of this tract. I have only had WEIGERT preparations of 
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Fig. 50. Scyllium stellare. Horisontal-section taken immediately basal 
to the section drawn in fig. 49. 


Heptanchus and Scymnus at my disposal, and cannot therefore give an opinion 
as to whether this tract is found here or not, but it is nevertheless probable 
that it exists. 


8. Tractus olfactorius lateralis. 


9. Tractus olfactorius lateralis habenulae. 


I have only found two iateral olfactory tracts in selachians, viz., the 
tractus olfactorius lateralis and the tractus olfactorius lateralis habenulae. 

The tractus olfactorius lateralis emerges centrally from the olfactory crus 
as a large and powerful bundle, descending immediately into the nucleus 
olfactorius lateralis and there ramifying. The fibres hereby attain all parts 
of this nucleus, and partly, continuing farther in a caudal direction, terminate 
within the striatum (both the dorsal and ventral part) and possibly in the 
lateral portions of the tuberculum olfactorium. 
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As shown in fig. 51, this complex does not terminate entirely in the 
tuberculum olfactorium, a considerable part of it (tractus olfactorius lateralis 
habenulae) running caudally to join the tractus olfacto-habenularis lateralis 
and the tractus taeniae. Especially in Raja and Scyliium this tract is very 
distinct and powerfully developed, but the other genera also possess it. It is 
always well medullated and therefore most distinct in WEIGERT preparations. 


Summary of the secondary olfactory tracts. 


As far as I have been able to find, seven secondary olfactory tracts are 


found in selachians: 


1. The tractus olfactorius lateralis. 
. The tractus olfactorius lateralis habenulae. 
. The tractus olfactorius medialis septi cruciatus. 
. The tractus olfactorius medialis septi rectus. 
. The tractus olfactorius medialis cruciatus. 
. The commissura olfactoria superior. 
. The commissura olfactoria inferior. 


Besides these, the 
radiatio olfactoria is 
always present. 

The areas to 
which I have suc- 
ceeded tracing 
these tracts are: with- 
in the pallium: the 
hippocampal as well 
as the general pallial 
and the pyriform cor- 
tices and within the 
subpallium: the nuc- 
leus olfactorius late- 
ralis, the tuberculum 
olfactorium, the stria- 
tum, the septal nuclei 
and the nucleus tae- 
niae. A large part of 
the pallial olfactory 
radiation extends be- 
yond the mid-line, 
thereby reaching the 
opposite side. Power- 
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Fig. 51. Scyllium canicula. Horisontal-section taken through 
the basal part of the forebrain. WEIGERT preparation. 
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ful secondary olfactory tracts cross within the pallium, except one that crosses 
within the subpallium and another which has been proved to cross in the 
commissura habenularis. 

As far as the occurrence of these secondary olfactory tracts is con- 
cerned, it is regular. Thus in the Acanthias group the first four tracts are 
always met with, whilst the Galeus group is, in general, supplied with all the 
seven tracts. Still more primitive than the dcanthias group is, in this respect, 
Chimaera, since there are no pallial bridges and no crossing radiatio 
pallialis olfactoria. In Chimaera the very powerfully developed tractus olfac- 
torius medialis septi cruciatus is present as the main tract, I have, however, 
not succeeded in finding neither the tractus olfactorius medialis septi rectus, 
nor the tractus olfactorius lateralis habenulae. The tractus olfactorius lateralis 
is, however, well developed. 

With the appearance of strong pallial bridges both frontally and caudally 
to the recessus neuroporicus externus a whole system of secondary olfactory 
tracts develops, utilizing this new road for their crossing. The most important 
of these is the tractus olfactorius medialis cruciatus with its four branches, 
terminating partly in the pallium, partly subpallially within the same areas 
as the tractus olfactorius medialis septi cruciatus. In Scyllium these two tracts 
are about equally well developed, whilst in the remainder of the Galeus group 
a more or less advanced reduction of the tractus olfactorius medialis sept: 
cruciatus always obtains. In proportion as this tract becomes reduced the 
tractus olfactorius medialis cruciatus increases more and more in size, attain- 
ing its maximum in Raja, while at the same time the tractus olfactorius 
medialis septi cruciatus has completely disappeared. 

In the Galeus group true commissures are found always between the 
two bulbi. Whether any such connection is to be found in the Acanthias 
group I have not been able to prove for certain; but it is possible that the 
tractus olfactorius medialis septi cruciatus also includes such a connection, 
this being the case it would disappear simultaneously with the reduction of 
the tractus olfactorius medialis septi cruciatus. 

With the appearance of strong pallial bridges and secondary olfactory 
tracts crossing in them, a whole system of tertiary tracts likewise develops 
with about the same area of distribution as the secondary. These tertiary 
tracts are thus entirely lacking in the dcanthias group, whilst in the Galeus 
group they become ever more powerfully developed. 

As I have shown above (p. 147), Scyllium partly occupies an intermediate 
position between the -dcanthias and the Galeus types, in regard to the pallial 
cortices, its frontal cortical bridge being very feebly developed, which may 
also be said of the posterior bridge, if this be compared with the corresponding 
one in Raja, for instance. This intermediate position applies even with respect 
to the secondary olfactory tracts, the tractus olfactorius medialis septi 
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cruciatus being strongly developed although a great tractus olfactorius 
medialis cruciatus is already to be found. 

In Raja the tractus olfactorius medialis cruciatus has already reached 
such a stage of development that the tractus olfactorius medialis septi 
cruciatus is no longer needed, and has therefore undergone a complete 
reduction; or, what is perhaps still more likely, those fibres which, at an 
earlier phylogenetic stage, found their way to the nucleus olfactorius late- 
ralis, the striatum, the tuberculum olfactorium, etc. through the septum 
in the tractus olfactorius medialis septi cruciatus, now with the development 
of pallial bridges on an increased scale make their way through these instead, 
whereby the tractus olfactorius medialis cruciatus arises and becomes stronger 
and stronger at the same time as the strength of the tractus olfactorius 
medialis septi cruciatus diminishes more and more. 


INTRINSIC TRACTS IN THE TELENCEPHALON. 


a. Tracts probably beginning in the nucleus 
olfactorius lateralis. 


. The tractus olfacto-corticalis lateralis cruciatus pars pallialis (fig. 52, 1). 

. The tractus olfacto-corticalis lateralis cruciatus pars nuclei olfactorii late- 
ralis (fig. 52, 2). 

. The tractus olfacto-corticalis lateralis cruciatus pars tuberculi olfactorii 


(fig. 52, 3). 
. The tractus olfacto-corticalis lateralis cruciatus pars striatalis (fig. 52, 4). 
. The tractus olfacto-corticalis lateralis rectus (fig. 52, 5). 
The tractus olfacto-striatalis rectus (fig. 53, 6—6). 
The tractus olfacto-tubercularis rectus (fig. 53, 7—7). 
. The tractus olfacto-septalis rectus (fig. 53, 8—8). 
. The tractus olfacto-septalis cruciatus (fig. 53, 9—9). 
. The tractus olfacto-tubercularis cruciatus (fig. 53, 10—10). 


Av 
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In his work of 1911 JouHnston describes five "intrinsic tracts in the 
telencephalon”, and of these two which are connected with the nucleus olfac- 
torius lateralis: 

"1. The tractus olfacto-corticalis lateralis rectus. 

2. The tractus olfacto-corticalis lateralis cruciatus. 

These two tracts consist of fibres, mostly medullated, which pass up from 
the lateral olfactory nucleus across the zona limitans lateralis into the 
primordium hippocampi (figs. 19 and 20). The bundle is larger and more 
prominent in Scyllium than in dcanthias. A large part of these fibres, usually 
collected in small fasciculi, enter the large roof commissure and pass to the 
opposite half of the primordium hippocampi.” 
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On closer investigation: this complex has been shown to consist of no 
less than five different connections, with, in all, a much larger area of distri- 
bution than what has previously been ascribed to them. The tractus olfacto- 
corticalis lateralis cruciatus thus terminates after crossing partly in the 
pallium, partly in the nucleus olfactorius lateralis, as well as in the tuber- 
culum olfactorium and the striatum. The uncrossed bundle is larger and better 
developed in Scyliium than in Acanthias, while the crossed bundle is wholly 
lacking in Acanthias. The same is the case also with Spinmax, Scymnus, 
Heptanchus, as well as of Chimaera. Altogether these genera possess no 
tertiary olfactory connection crossing dorsally to the zonae limitantes, i.e. 
within the pallium; their subpallial connections being instead all the more 
powerfully developed. It is therefore easy to understand why Stuart THom- 
son (19) declared himself unable to find the tractus olfacto-corticalis late- 
ralis cruciatus in Spina. 

Kappers has described (21) a tractus olfacto-epistriaticus cruciatus in 
Galeus. This tract probably corresponds to the tractus olfacto-corticalis late- 
ralis cruciatus pars nuclei olfactorii lateralis. That fibre complex which 
KappeERs, in his fig. 495, called the tractus olfacto-epistriaticus cruciatus, 
includes, however, all the ramifications of the tractus olfaetorius medialis 
cruciatus and of the tractus olfacto-corticalis lateralis cruciatus, and in 
addition parts of the tractus olfacto-corticalis lateralis rectus. 

All these ten tracts connected with the nucleus olfactorius lateralis are 
medullated, but so incompletely that no clear idea of them can be obtained 
before seeing them in CajaL preparations. 

In most selachians the crossing takes place caudal to the recessus neuro- 
poricus externus. In Galeus it takes place on the border between the lamina 
supraneuroporica and infraneuroporica, so that the fibres here proceed both 
frontally and caudally to the recess. In Mustelus alone the fibres cross wholly 
frontal to the recess together with the commissura olfactoria inferior (fig. 37). 


1—4. The tractus olfacto-corticalis lateralis cruciatus. 


This tract with its ramifications is most clearly displayed in Scyllium, 
Mustelus and Galeus, since the large dorsal decussation is not, as in 
Raja, united at the crossing in a single compact bundle, but divided into two 
well separated paths (figs. 35 and 52). 

From the nucleus olfactorius lateralis the entire fibre mass passes in 
a dorso-medial direction, over the locus of the zona limitans lateralis up 
into the pallium. From here the fibres go mediad, medio-frontad and medio- 
caudad respectively, so that on the mid-line they are collected in one large 
but diffuse bundle (fig. 52, 1 +-2+ 3+ 4). After the crossing there remain 
a good many fibres within the pallium (pars pallialis), whilst the rest again 
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pass the locus of the zona limitans lateralis, going in a curve from a ventro- 
lateral to a ventral direction and ending partly in the nucleus olfactorius 
lateralis (pars nuclei olfactorii lateralis), partly in the tuberculum olfactorium 
(pars tuberculi olfactorii), and finally in the striatum (pars striatalis). Of 
these, therefore, the pars nuclei olfactorii lateralis constitutes a true com- 
missure between the lateral olfactory nuclei of both sides. Those fibres reach- 
ing the tuberculum olfactorium pass inside the densest cellular condensation 
in the nucleus olfactorius lateralis, therefore through that region which I have 
called the nucleus dorsalis striatici. 


tr. olf.med.c. 
com.olf.sup. 


Fig. 52. Scyllium canicula. Transverse-section through the dorsal decussation. WEIGERT 

preparation. 1 +2+3+4, tractus olfacto-corticalis lateralis cruciatus pars pallialis, 

pars nuclei olfactorii lateralis, pars tuberculi olfactorii, and pars striatalis. 5, tractus 

olfacto-corticalis lateralis rectus and several others. 6, commissura tuberculi olfactorii 
dorsalis. 7, commissura striatici dorsalis. 


The fibres of the pars striatalis attaining the nucleus ventralis striatici 
run from the zona limitans lateralis together with the lateral portions 
of the tractus pallialis septi (see below), and can only be distinguished from 
the latter by different staining shades in the Caja preparations. The pars 
striatalis and the pars tuberculi olfactorii run, moreover, partly together with 
the commissura striatici dorsalis and the commissura tuberculi olfactorii dor- 
salis (see below), from which they are, however, easily distinguished, as 
these two commissures consist of well collected bundles, which do not disperse 
until they have arrived within their respective areas, whilst the pars striatalis 
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and the pars tuberculi olfactorii of the tractus olfacto-corticalis lateralis 
cruciatus are only at the crossing collected in small fascicles. 

In Raja these bundles assume a somewhat different appearance, inasmuch 
as all bundles crossing in the dorsal decussation, the secondary as well as 
the tertiary olfactory tracts, are collected at the crossing in one bundle, which 
does not here lie superficially, but has descended deep into the general pallium. 
The same holds good concerning Torpedo and Tetraonarce. In the two latter 
these bundles are, however, much finer and the whole commissure much 
smaller than in Raja (fig. 32). 

In Raja I have not by reason of the deep situation of the bundle in 
connection with the size of the commissure succeeded in staining the separate 
fibres in the actual crossing in a sufficiently selective manner as to enable 
me to fully analyse the complex. However, I consider that the relations in 
Raja, as far as the tracts entering the commissure are concerned, may at 
least in principle be considered to be the same as those I have described in 
Scylliium. 


5. The tractus olfacto-corticalis lateralis rectus. 


This tract is found in all selachians which I have examined, and 
constitutes a connection between the nucleus olfactorius lateralis and the 
pallial parts of the same side. It is not collected in any distinct bundle, but 
consists of fibres which, from the whole of the nucleus olfactorius lateralis, 
spread themselves in a dorsal and dorso-medial direction. These fibres which 
are for the most part unmedullated have been demonstrated by HaAvusER 
and STERzI in GOLGI preparations. 


The tractus olfacto-striatalis rectus. 
Tie tractus olfacto-tubercularis rectus. 
. The tractus olfacto-septalis rectus. 


The tractus olfacto-septalis cruciatus. 


From the nucleus olfactorius lateralis a very large mass of fibres running 
ventrad and ventro-caudad is not differentiated in bundles, but composed of 
separate fibres, which, interlaced with one another, make their way between 
the cellular groups. The main direction of these fibres is always parallel with 
the ventricle or with the most compact cellular condensation in the tuber- 
culum olfactorium. Only in a very thick Cajal preparation — 100—150 u — 
is it possible to get any idea of the areas connected by these fibres. 

I have, however, found the above-mentioned four (6—9) connections. 
The tractus olfacto-striatalis rectus and the tractus olfacto-septalis rectus 
and cruciatus run in this case nearest the ventricle. Round the ventro-lateral 
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corner of the latter the two last-mentioned tracts form, as a rule, proper 
paths, which, however, vanish again on entering the septum. The tractus 
olfacto-striatalis rectus and the tractus olfacto-tubercularis rectus have pre- 
viously been demonstrated by Hauser and Sterzi in Gouci preparations. 
I have never succeeded in tracing any solitary fibre in these bundles over 
the locus of the zona limitans medialis. Nevertheless, a large number of 
short fibres is always found in the preparations, crossing the zona limitans 
medialis in dorso-ventral direction, after which they either disappear in the 
nucleus praeopticus or pass the main part of the striatum in the direction 
of the nucleus olfac- 
torius lateralis. I have 
not been able to trace 
them any farther. Ne- 
vertheless, I do not 
believe that they con- 
stitute fibres of the 
tractus _strio-septalis 
(see below), but I hold 
it possible that the 
nucleus olfactorius la- 
teralis here has a ven- 
tral connection with 
the pallial septum. 
On the other hand, 
I have been able posi- prae. 
tively to trace fibres 
which, ascending in the 
septum, cross the me- 
dial line and therefore | 
constitute a tractus ol- 


facto-septalis cruciatus. 
The tuberculum ol- 53. Scyllium. Diagram of some fibre tracts connected 
with the nucleus olfactorius lateralis. 6—6, tractus olfacto- 
factorium receives in striatalis rectus. 7—7, tractus olfacto-tubercularis rectus. 
the tractus olfacto-tu- 8—8, tractus olfacto-septalis rectus. 9—9, tractus olfacto- 
a septalis cruciatus. 10—10, tractus olfacto-tubercularis cru- 
bercularis a very large ciatus. II—1II, tractus olfacto-thalamicus lateralis. 


number of fibres, which 

all reach this area from the inner side. I have never observed these fibres 
breaking right through the tuberculum olfactorium and thus proving the 
possible existence of a connection with the nucleus taeniae. 
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10. The tractus olfacto-tubercularis cruciatus. 


These fibres run from the nucleus olfactorius lateralis on the outer side 
of the tuberculum olfactorium in a ventro-caudal direction down towards 
the anterior commissure, where they cross, disappearing in the tuberculum 
olfactorium of the opposite side. In this course they pass along the tuber- 
culum olfactorium together with fibres belonging to the tractus olfactorius 
medialis septi cruciatus, but detach themselves from this bundle to cross in 
the anterior commissure independently of the former tract (com. ant. see 
p. 229). Only in such types as e.g. Scyllium, where these two crossings lie 
sufficiently far from each other, have I succeeded in discovering this tract. 
In Raja it is absolutely impossible in CajAL preparations, since these two 
crossings practically join. When studying the tractus olfacto-tubercularis 
cruciatus I have seen many fibres which very likely do not belong to it, but 
possibly constitute instead a ventral connection between the two nuclei olfac- 
torii laterales. Such a commissure was described by STERzI (’09). 


b. Tracts probably beginning in the tuberculum olfac- 
torium, the striatum, the nucleus praeopticus and the 
septal nuclei. 


1. The tractus tuberculo-corticalis lateralis rectus (fig. 54, 5—5). 
2. The commissura tuberculi olfactorii dorsalis (fig. 54, 6—6 and fig. 52, 6). 
3. The commissura tuberculi olfactorii ventralis (fig. 54, 8—8). 

4. The commissura striatici dorsalis (fig. 54, 7—7, 9—9). 
5 
6 


. The commissura striatici ventralis (fig. 54, 9—9). 

>. The tractus tuberculo-septalis rectus (fig. 54, 10—10). 

7. The tractus tuberculo-septalis cruciatus (fig. 54, II—II). 
8. The tractus strio-septalis rectus (fig. 54, 12—1I2). 

g. The tractus strio-septalis cruciatus (fig. 54, 13—1I3). 

10. The commissura nuclei septi (fig. 54, 14—14). 

11. The commissura praeoptica (fig. 54, I5—I5). 


1. The tractus tuberculo-corticalis lateralis rectus. 


This tract consists, like the corresponding bundle from the nucleus olfac- 
torius lateralis, of a large number of fine fibres, not united in fascicles, which 
ascend from the anterior portion of the tuberculum olfactorium right up 
towards the general pallium passing through the nucleus olfactorius lateralis 
on their course. These fibres run partly frontal, partly caudal to the lateral 
ventricle. Together with the latter run: 
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2. The commissura tuberculi olfactorii dorsalis and 


3. The commissura striatici dorsalis. 


These two commissures form together the ’corpus callosum” of JoHN- 
ston (’11). The former consists of rather coarse fibres gathered in fascicles, 


which, after 
passed the nucleus 
olfactorius lateralis, 
cross the locus of the 
zona limitans lateralis, 
then turn off somewhat 
fronto-dorsad to make 
their way, after cross- 
ing in the upper part 
of the large dorsal 
decussation, down to 
the tuberculum olfac- 
torium of the other 
side. The commissura 
striatici dorsalis runs 
the same way. The 
only difference being 
that the fibres collect 
here nearer to the ven- 
tricles, thus within the 
striatum. On the way 
up to the nucleus ol- 
factorius lateralis they 
unite in a small num- 
ber of largish fascic- 
les. Moreover a con- 
nection may possibly 
exist here between the 
tuberculum olfactorium 
of the one side and the 


having 
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Fig. 54. Scyllium. Diagram of the intratelencephalic tracts 
connected with the tuberculum olfactorium, the striatum, 
the nucleus praeopticus and the septal nuclei. 5—5, tractus 
tuberculo-corticalis lateralis rectus. 6—6, commissura tuber- 
culi olfactorii dorsalis. 7—7, commissura striatici dorsalis. 
8—8, commissura tuberculi olfactorii ventralis. g—9, com- 
missura striatici ventralis. 10—10, tractus tuberculo-sep- 
talis rectus. II—1II, tractus tuberculo-septalis cruciatus. 
I12—I2, tractus strio-septalis rectus. 13—13, tractus strio- 
septalis cruciatus. 14—14, commissura nuclei septi. I5—15, 
commissura praeoptica. 


striatum of the other, or vice-versa. I have been able positively to determine 
these two commissures only in Scylhum (figs. 52, 6, 7). 


4. The commissura tuberculi olfactoru ventralis. 


5. The commissura striatici ventralis. 


These commissures are to be found in all my selachians, and consist of 
fine single fibres, crossing the sagittal plane partly in the anterior commissure, 
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partly fronto-dorsal to the same. They connect those parts of the tuberculum 
olfactorium and the striatum which turn upwards to the septum and con- 
sequently pass, in part, through the apex of the nucleus praeopticus, which 
is inserted basally between the two tubercula olfactoria. 


. The tractus tuberculo-septalis rectus. 
. The tractus tuberculo-septalis cruciatus. 


7 
8. The tractus strio-septalis rectus. 


g. The tractus strio-septalis cruciatus. 


These four tracts run together with the tractus olfacto-septalis rectus 
and cruciatus, and just as in the case of the latter they can only be deter- 
mined on verv thick sections. They are not collected in bundles, but simply 
constitute a connection of single fibres. These are easiest to verify from the 
incurvated part of the tuberculum olfactorium and from that part of the 
striatum which is situated inside this, where the fibres are consequently very 
short; but presumably large parts of the tuberculum olfactorium and the 
striatum are in this way connected with the septal nuclei with both crossed 
and uncrossed fibres. 


10. The commissura nuclei sept. 


Only in one case have I seen solitary fibres in Scyllium, connecting the 
septal nuclei of both sides, distinctly constituting a commissura nuclei septi, 
which, however, is not homologous with the commissura that LUNDAHL (718) ° 
named the commissura septi. 


11. The commussura praeoptica. 


I have not found this commissure in selachians but in C/imaera, where 
it is distinctly developed. It consists of but a small number of medullated 
fibres, which cross in the commissura anterior. 


c. Tracts probably beginning in the pallium. 


The tractus pallialis praeoptici rectus et cruciatus. 
The tractus septalis cruciatus. 

The tractus pallialis rectus et cruciatus. 

The general pallial commissure. 

The tractus caudo-frontalis pallii. 

The tractus pallialis septi. 

The tractus ventricularis. 

The commissura pallii posterior. 
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1. The tractus pallialis praeoptici rectus et cruciatus. 


A mass of fibres collects dorsally in and between the lobi posteriores 
pallii, running hence ventro-caudad to turn immediately lateral to the 
recessus neuroporicus internus into the telencephalon medium, where it dis- 
appears. On figs. 48 and 55, medial to the ventricles, may be seen the des- 
cending portion of this tract. The lateral fibres originate in very close con- 
nection with the medial elements of the tractus pallialis septi (see below). 

Ventrally the bundle becomes more and more powerful, in consequence 
of which, the fibres come, not only from the region directly beneath the sur- 
face of the roof, but in addition from the general pallium during the entire 
course of the bundle down towards the telencephalon medium. 


tr. pall. 
tr. pall. 


‘ tr. med. comp. 


Fig. 55. Mustelus laevis. Transverse-section somewhat before the foramen Monroi. 


When the bundles turn off round the frontal edge of the median ventricle, 
they come into very close contact with one another, a small number of fibres 
crossing over from the one bundle to the other. The tractus pallialis prae- 
optici thus consisting of a crossed and an uncrossed part. 

The bundle terminates partly within the nuclei septi and partly within 
that part of the nucleus praeopticus which lies dorsal and lateral to the 
tractus medianus complex, immediately after the entrance of the latter into 
the telencephalon medium, dorso-frontally to the commissura anterior (fig. 
56). The fibres are powerfully medullated, especially on passing the locus of 
the zona limitans, lateral to the recessus neuroporicus internus. 

Judging by the general appearance of the bundle, I should presume it 
to run from the pallium to the nucleus praeopticus and not vice-versa. I have 
observed the crossed as well as the uncrossed tract in Scyllium, Mustelus 
and Galeus, where they are very fully developed. Raja possesses at any rate 
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the uncrossed bundle, although it is but feebly developed; it apparently begins 
in this case immediately ventral to the dorsal decussation (fig. 30). dcanthias, 
Spinax and Torpedo show no trace of these connections. 

The uncrossed tract has been described once before, namely by KapPERs. 
He assumed it to form a connection between dorsal and ventral parts within 
the telencephalon, and designated it the tractus septo-corticalis medialis in 
Galeus (’21, fig. 496). 


2. The tractus septalis cruciatus. 


This little tract stains very unevenly by the CajaL method, I was never- 
theless able to trace it in all my selachians. It is particularly distinct in 
Acanthias. The fibres here gather dorsally in the pallium, then pass towards 


tr. th. cort. 


Fig. 56. Scyllium canicula. Drawing combined from sagittal-sections. 


the medial line to plunge vertically down through the septum. The entire 
tract crosses directly ventral to the recessus neuroporicus externus, and dis- 
appears to sight basally in the septum. It is entirely composed of completely 
unmedullated fibres and forms a connection between pallial and subpallial 
regions. 

Jounston (’11) has described a similar connection under the name of 
"tractus olfacto-corticalis medialis cruciatus”. This tract is, however, com- 
posed of medullated elements, and is situated further frontad in the brain. 
I have elsewhere sought to prove that this tract of JOHNSTON is no indepen- 


dent tract, but forms a component of the tractus olfactorius medialis septi 
cruciatus. 
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3. The tractus pallialis rectus et cruciatus. 


Caudo-laterally in the lobi posteriores pallii, the area which receives the 
most plentiful contribution of ramifications from the radiatio pallialis olfac- 
toria and tractus pallii, a collection of extremely fine medullated fibres arises 
or terminates, gathering inwards to the main trunk of the tractus pallii at 
the surface, whence it turns mediad (figs. 57 and 58). The conditions at the 
mid-line in regard to the fibres are as follows: the greater part cross over to 
the opposite side, turning immediately fronto-laterad, to terminate caudally 
in "the general pallial swellings”; the remainder, on the other hand, turn 
frontad and fronto-laterad without crossing the mid-line (fig. 57). 


+ pall. c.+ com. olf. sup. 


tr. s. t. et. h. Co 


= 


tr. olf. med. sept.c. - 
Fig. 57. Scyllium canicula. Section of the forebrain inclined forward about 45°. 


com. ant. 


Thus the tractus pallialis is composed of a crossed and an uncrossed part. 
The crossed tract is particularly well developed and clear in Raja punctata, 
where especially on horizontal sections it stands out very distinctly (fig. 58). 


4. The general pallial commissure. 


Laterally in the lobi posteriores pallii, where the tractus pallialis cruciatus 
has its lateral ramifications, a region likewise very powerfully enervated from 
the radiatio pallialis olfactoria, a very large number of fine unmedullated 
fibres collects, forming just under the brain-surface a large but diffuse bundle. 
This bundle crosses over the mid-line dorso-caudally to the recessus neuro- 
poricus internus, directly dorsal to the commissura tractus pallii (see below). 
The bulk of these fibres derives from the lateral part of the general pallium, 
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situated immediately beneath the ascending main trunk of the tractus pallii 
cruciatus (figs. 30 and 57). 

In Scyilium in particular, where this commissure is very powerfully deve- 
loped, the fibres extend so far laterad that they may possibly even attain the 
pyriform cortices. This concerns, however, only a small portion of the fibres 
composing the commissure, so that the general pallium commissure continues 
to be far the larger of the two. 

In Acanthias and Spinax, where the recessus neuroporicus internus 
extends further into the telencephalon, the commissure also lies further in 
although continuing to occupy the same position as in Scyllium, i.e. imme- 
diately dorso-caudal to the above-mentioned recess (fig. 42). 


tr.med.comp.. . 


Fig. 58. Raja punctata. Horisontal-section through the dorsal decussation. 


I have been unable to determine whether fibres connecting the two general 
pallia are likewise found in the dorsal decussation, as surmised by JOHNSTON. 
The existence of such a connection has, however, been demonstrated by 
Havser in a GoLci preparation. This holds true, however, only in the Galeus 
group, in which this decussation exists. 


5. The tractus caudo-frontalis pallii. 


In his work on the selachian brain JonHnston (’11) describes a fibre 
connection under the designation ”an olfacto-somatic correlation tract”. 

My results, based on Cajal preparations, actually diverge from JOHN-" 
sTON’s description on but a single point of importance. According to JOHN- 
sTON this tract collects within the somatic area”, while, on the other hand, 
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I have found it deriving from the important caudal part of the lobi posteriores 
pallii, ie. to have a pallial origin. The large fascicles of the tract (fig. 59) 
collect immediately beneath the mantle formed here by the tractus pallii. 
These fascicles in their turn are gathered into a distinct, diffuse bundle. 
showing crescent-shaped on the transverse section (figs. 48, 57, 62). The bulk 
of this bundle does not come into direct contact with the nucleus olfactorius 
lateralis, but passes clearly dorsal to the locus of the zona limitans lateralis 
all the way. On a level with the foramen Monroi, this main trunk appears, 
however, to give off .solitary fibres ventrad towards the nucleus olfactorius 
lateralis. 

As far as I can see 
the bundle disperse: 
by degrees during its 
course through the py- 
riform and the general 
pallium, till on a level 
with the commissura 
olfactoria superior it 
has entirely vanished. 

This tract is parti- 
cularly well developed 
in Acanthias and Spin- 
ax, but likewise 
found in Scyllium, Ga- 
leus, Mustelus, Raja 
and Torpedo, although 
considerably less po- 
werful. On account of ‘tr. s. tet. 
not being able posi- Fig. 59. Acanthias vulgaris. Transverse-section through 
tively to localize the the commissura anterior. 
area within which this tract terminates, I have designated it by the indifferent 
term tractus caudo-frontalis pallii. In the main at least it is an intrapallial 
tract connecting frontal and caudal parts of the pallium. 


‘ tr. olf. med. sept: c. 


6. The tractus pallialis se pti. 


As far as I have been able to find from the literature, this tract has 
previously only twice been observed, viz. by Dart and by Stuart THOMSON. 
In his work of ’20, the former has on his fig. 10 — a sagittal section through 
the telencephalon of Scyllium — denoted it as the tractus pallio-hypopallialis ; 
he does not, however, give any description of the bundle in this paper. I do 
not, however, consider the designation "tractus pallio-hypopallialis” to be 
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very suitably chosen, as in my opinion no primordium hypopallii can be 
assigned to selachians. Dart has, as I mentioned above, used this term for 
denoting my nucleus dorsalis striatici. 

STUART THOMSON in a note of 1919 mentions ”a few medullated fibers 
on the lateral side of the dorsal end of the lateral ventricles. These fibres 
have an oblique course, and apparently run from the formatio pallialis to the 
primordium hippocampi.” This fibres, which form an extremely small portion 
of the tractus pallialis septi, have been named the tractus olfacto-corticalis 
lateralis by Sruart THomson. This designation must likewise, however, be 
looked upon as not very appropriately chosen. 


- Sule. lim. pall. 


Fig. 60. Scyllium canicula. Parasagittal-section along the line a—a in fig. 35. 


The tractus pallialis septi is of a very complex nature, because it con- 
stitutes partly a direct continuation of the tractus pallii, partly a completely 
independent tract. This fibre complex receives in addition contributions of 
secondary olfactory fibres. 

The greater part of this tract is seen on fig. 60, representing a sagittal 
section through the Scyllium brain along a line corresponding to the line 
a—a on fig. 35. The tract originates or ends — possibly both — within that 
part of the general pallium which forms the caudal boundary of the lateral 
ventricles, thus basally within the lobi posteriores pallii (fig. 48). This is at 
the same time the area to which the tractus pallii sends its most abundant 
perpendicular ramifications. A closer examination of these ramifications shows 
that a portion of them collects again at the ventricle into a bundle, which 
runs, always following the ventricle, first dorsad and then frontad. This is 
clearly evident from figs. 60, 61 and 62. 

Figs. 48, 57 and 60 show that this tract is composed, not only of elements 
from the ascending main trunk of the tractus pallii, but from the part which 
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FOREBRAIN MORPHOLOGY IN SELACHIANS ; 
turns off baso-mediad from the stria medullaris. It follows from this that the 
tractus pallii cruciatus as well as rectus probably contribute to this tract (see 
below). It is obvious, however, that the tractus pallialis septi is not composed 
of tractus pallii fibres alone, but also of elements deriving from this caudo-basal 
portion of the general pallium itself. On the other hand there can be no doubt 
that a large number of the perpendicular tractus pallii fibres terminate in 
the lobi posteriores pallii. In this region the fibres constituting the tractus 
pallialis septi are collected into a bundle, which from rounding the dorso- 
caudal corners of the lateral ventricles runs frontad in a large number of thick 
fascicles, lying completely dorsal to the ventricles (figs. 43, 46, 47). 
tr. cort. hypoth. 
tr. p. sept. ; * olf. med. sept. r. 
dors.dec. |} 0m. olf. sup. + 
fr. off. med. sept. c. 


Sulc. lim. pall. 


4: = 
ont 


tr: cort. hypoth. 


dec. tr.o. m.s.c. tr. olf. med. sept. r. 


Fig. 61. Scyllium canicula. Parasagittal-section of the forebrain. 


As far as I could make out, the tractus pallialis septi is composed to 
approximately the same extent of a direct continuation of the tractus pallii 
and of elements from the lobi posteriores pallii. Fig. 50 shows, however, that 
this complex bundle receives also a very powerful contribution of secondary 
olfactory fibres. The latter run from the bulbus together with the tractus 
olfactorius medialis dorso-frontally to the lateral ventricle. It was impossible 
for me to determine the fate of these olfactory fibres after their fusion with 
the tractus pallialis septi. There may possibly be a question of an independent 
bundle of secondary olfactory fibres, which following the tractus pallialis 
septi caudad ramify basally in the lobi posteriores pallii, where the latter 
probably originates. The olfactory fibres would thus run fronto-caudad, while 
the bulk of the tractus pallialis septi undoubtedly runs caudo-frontad, thus 
in the opposite direction to the said secondary olfactory fibres. 
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Delicate ramifications are given off from both sides of that part of the 
tractus pallialis septi which runs dorsal to the ventricles (fig. 55). This rami- 
fication of fibre elements is, however, insignificant at the outset, but frontally 
increases so vigorously that a complete tissue of fine pendent fibres covers 
the frontal parts of the ventricles (fig. 39). On the lateral side these fibres 
extend to the nucleus olfactorius lateralis on the one hand, and the tuber- 
culum olfactorium and the striatum on the other. Perpendicular fibres are 
also plentiful frontally in the septum (fig. 62). 

Frontal to the recessus neuroporicus externus these fibres mingle with 
elements belonging to the tractus cortico-hypothalamicus, but in such a 
manner that the latter lie chtefty outside the former (figs. 47 and 61). 


Fig. 62. Acanthias vulgaris. Parasagittal-section of the forebrain. 


From this description which refers to Scyliium, Acanthias, Spinaz, 
Galeus and Mustelus, Raja and Torpedo diverge to a certain extent, depending 
on the powerful atrophy of the ventricles. This is clearly visible in fig. 63. 
The conditions in the ascending caudal part of the bundle in Raja resemble 
those in Scyllium, although, the bundle in this case partly penetrates the dorsal 
decussation. The part of the tract running dorsal to the ventricles in Scyllium 
is here extremely shortened and the fibres are not as in the former gathered 
into fascicles (fig. 28). As may be seen by fig. 63, the fibres then spread fan- 
shaped downwards. These perpendicular fibres are distributed partly in the 
anterior part of the septum, partly in the nucleus olfactorius lateralis. The 
bulk of the fibres, however, traverse these areas to terminate within the 
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tuberculum olfactorium and the striatum. The conditions in Torpedo and 
Tetraonarce are in the main identical (fig. 32). 

As I have already stated, both the tractus pallii rectus and cruciatus take 
part in the formation of the tractus pallialis septi. This becomes fully evident 


com. ant. 
Fig. 63. Raja clavata. Parasagittal-section of the forebrain. ° 


in Chimaera. In this animal the tractus pallii rectus and cruciatus run quite 
separate the whole way (Jounston) (figs. 64—67). Fig. 64 shows on the 
inner side of the ventricle a distinct bundle, connected by means of fine 
fibres with the tractus pallii rectus. This is undoubtedly the same formation 
we saw in selachians in the shape of the tractus pallialis septi. Frontally to 
the foramen Monroi where 

the tractus pallii rectus pall. r. 

turns off downwards into 

the septum, the tractus pal- 

lii rectus of the two sides 

become fused. It would 

appear that this tractus 

pallialis septi situated me- 

dially to the lateral ven- 

tricle, entirely constitutes 

in Chimaera a direct con- 

tinuation of the tractus 


pallii rectus. I have thus 

never been able to find anv Fig. 94. Chimaera monstrosa. Transverse-section of 
: ‘ the forebrain immediately in front of the lamina 

elements in the tractus pal- terminalis. 
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lialis septi deriving from the general pallium itself. I will designate this tract 
as the tractus pallialis septi medialis. 

On the same figure (64), ventral to the tractus pallii cruciatus, a powerful 
transverse-cut bundle (tractus pallialis septi lateralis) may be seen. This 
bundle is connected with the tractus pallii cruciatus by means of perpendicular 
ramifications issuing from the latter. 

These tracts have been interpreted in two different ways by previous 
authors. KapperRs and THEUNISSEN (’07) considered them as forming a 
unity, and designated the compiex the tractus pallii. At the same time they 
considered JoHNsTON’s tractus pallii rectus to be a tractus taeniae. JOHNSTON 
(10) holds the tractus taeniae of Kappers to be actually a tractus pallii 
rectus ; KappErs’ tractus pal- 
lii on the other hand is ac- 
cording to JOHNSTON partly 
a tractus pallii cruciatus, 
partly a tractus taeniae. 

It is important for the 
determination of the anterior 
portion of JOHNSTON’s "trac- 
tus taeniae” in Chimaera to 
point out, that both the trac- 
tus pallii rectus and crucia- 
tus give off perpendicular 
fibres down towards the ge- 
y neral pallium. It is evident 

tr. olf. med. sept. c. from figs. 64—66, that as 
Fig. 65. Chimaera monstrosa. Transverse-section of the far as ‘the tractus pallii cru- 
forebrain immediately in front of the foramen Monro}. . ; 
ciatus is concerned, these 
fibres are chiefly given off in the direction of JOHNSTON’s "tractus taeniae”’ 
(the anterior part, figs. 2—7, “I0). 

According to my CajaL and WEIGERT preparations the tractus taeniae 
of JOHNSTON in C/imaera is not a simple bundle, but composed of two widely 
differing fibre components. 

It appears from my figs. 64—67, that the tractus pallialis septi — called 
by JOHNSTON the tractus taeniae — is on fig. 64 considerably larger than it is 
on the other figures, till on fig. 67 it has become so reduced that only a few 
hbres remain. The fact alone that this bundle becomes so reduced caudally 
clearly argues against the assumption that this tract constitutes a tractus 
taeniae, a tract which on the contrary must increase in size the further cau- 
dally the section is taken, more and more fibres being thus collected. Simul- 
taneously with the increase of this tract frontally, the tractus pallii cru- 
ciatus diminishes. Another circumstance is that this tract in Chimaera is 
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partly pallial, while the tractus taeniae in selachians is purely subpallial in 
character. 

On closer study of the conditions of these tracts (tractus pallii cruciatus 
and tractus pallialis septi) in CayaL and Bre_tscHowsky preparations, I have 
come to the conclusion that we are here dealing with a part of the tractus 
pallialis septi, which I will designate Jateralis in order to distinguish it from 
the tractus pallialis septi medialis. 

We find similar perpendicular tractus pallii ramifications here to those 
described before as continuing in the tractus pallialis septi in selachians. In 
this case it is likewise only a portion of these ramifications which take this 
course, the bulk of them terminating within the general pallium. After enter- 
ing the tractus pallialis septi these tractus pallii elements turn off in a frontal 

tr. pall. 


Figs. 66 and 67. Chimaera monstrosa. Transverse-sections through the hind 
part of the forebrain. 


direction. Contrary to what is the case in the tractus pallialis septi medialis, 
this lateral tract contains general pallium fibres as well, thus corresponding 
closely to the tractus pallialis septi in selachians. 

The tractus pallialis septi lateralis begins immediately behind the section 
represented by fig. 67, and passes then frontad all the way close beneath the 
tractus pallii cruciatus, moving together with the latter continually more 
laterad in relation to the tractus pallii rectus. 

Frontally the tractus pallialis septi lateralis disperses in precisely the 
same way as in selachians, terminating in consequence partly in the nucleus 
olfactorius lateralis, partly in the tuberculum olfactorium, and possibly also in 
the striatum. 

It is evident from fig. 67, that the tractus taeniae appears simultaneously 
with the tractus pallialis septi lateralis. In the section figured they lie distinctly 
separate from each other, the tractus pallialis septi lateralis within the pal- 
lium, the tractus taeniae subpallially. 
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The conditions here dealt with are particularly distinct in CajaL pre- 
parations, but the tracts being for the most part medullated, the main features 
are evident in WEIGERT preparations as well. 

In connection with the tractus pallialis septi I would like to mention a 
tract, described by JonnsTon (’11) under the name of tractus olfacto-corti- 
calis septi. He writes: ’In the septum are seen fibres, forming a very diffuse 
bundle dorso-ventral in direction. The bundle collects from the ventral sur- 
face of the medial part of the basal superficial lamina, and goes up into the 
primordium hippocampi. This is the tractus cortico-medialis of BotTazz1 and 
Kappers ('06, p. 17). Cators describes fibres arising in his hypostriatum 
(my area superficialis basalis) which go up into the roof in the tractus 
medianus. These are doubtless the same as the fibres described here.” 

What these authors have described are, however, two different tracts. 

The tract described by Kappers in Galeus is undoubtedly the tractus 
pallialis praeoptici (see below). This is clearly seen on comparing his fig. 22 
with my fig. 55, which correspond exactly with each other. 

The tract which CaTots (’02) described and marked on fig. 29 as ’’fasci- 
culus medianus”’, is not EpINGER’s ”Medianbindel” as he supposes, no1 
KappPEeRs’ “tractus cortico-medialis”’. The cells from which EpINGER’s 
*Medianbundel” originates are marked on Carols’ fig. 29 with a. 

In regard to JOHNSTON’s tractus olfacto-corticalis septi, I have arrived 
at the conclusion that the fibres he saw and described as quoted above, must 
have been a portion of an incompletely stained tractus pallialis septi. It is pro- 
bably a question in this case of those portions of the tract which run down 
into the septum, JOHNsTON’s description answering quite well to these fibres, 
especially in Raja. 

This may possibly not be the correct interpretation of JoHNsTON’s tract, 
but on the other hand I feel convinced that the fibres described by CarTois 
as "fasciculus medianus” are precisely the tractus pallialis septi, or at any rate 
portions of the same. I would mention, in support of this theory, that CaTors 
in his description states, that the fibres ascending from the “hypostriatum” 
terminate in very close contact with original cells of the tractus pallii as 
described by Catois. Catois found these cells situated laterally within the 
lobi posteriores pallii. The consequence of this would be that at least some 
of the elements in the tractus pallialis septi, which I have described as 
deriving from the lobi posteriores pallii should in part have a reversed course. 


7. The tractus ventricularis, 


I have only observed this tract in Acanthias and Spinax. In Acanthias 
it is large and distinct, while in Spinax it is very insignificant. 
On fig. 62 the entire bundle is visible. It originates — or terminates — 
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medially in the lobi posteriores pallii, and is there found in very close contact 
with the ramifications of the tractus pallii. 

It has been impossible for me to determine whether we here have a 
direct continuation of these perpendicular ramifications, as in the case of the 
tractus pallialis septi, or not. It is, however, probable that the conditions here 
are identical, i.e. firstly, that the bundle originates in the general pallium, and 
secondly, that it forms a direct continuation of the tractus pallii. It is quite 
certain that the dorsal part of the bundle is collected from the general pallium 
itself (fig. 62). 

From the lobi posteriores pallii the fibres take a fronto-basal direction 
down towards the lower edge of the lateral ventricle, immediately lateral to 
the foramen Monroi, then follow the ventricle frontad, to terminate in the 
nucleus olfactorius lateralis as well as in the striatum and the tuberculum 
olfactorium. Basally to the ventricle the bundle runs collected in large 
fascicles soon, however, to split up into extremely fine fibres. The elements 
composing this tract are entirely unmedullated. 

Apart from the possibility of this fibre connection being a continuation 
of the tractus pallii, the tractus ventricularis forms a connection between on 
the one hand the general pallium, and on the other subpallial regions, thus 
agreeing well with the tractus pallialis septi which runs in a similar manner 
dorsal to the ventricles. 


8. The commissura pallii posterior. 


This tract is composed of a large number of fine, unmedullated fibres, 
collected basally and medially in the superficial part of the lobi posteriores 
. pallii. From here the fibres converge on the stria medullaris (fig. 57) within 
which they continue their course to the ganglion habenulae. This commissure 
contains in all probability two connections, viz. a hippocampal and a general 
pallium commissure. 

In addition to the hippocampal commissure, presumably situated in the 
commissura pallii posterior, another hippocampal commissure may possibly 
exist, since, in the pallial septum in the region of the foramen Monroi — 
particularly distinct in Acanthias —- a number of scattered fibres are found, 
crossing the mid-line more or less at a right angle to the sagittal plane. These 
fibres may possibly connect the hippocampal cortices of the two sides. 


Tracts related to extratelencephalic centres. 


. The tractus medianus. 

. The tractus pallii rectus. 

. The tractus pallii cruciatus. 

. The tractus cortico-hypothalamicus. 
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. The tractus cortico-tegmentalis. 

. The tractus cortico-diencephalicus. 

. The tractus hypothalamo-corticalis. 

. The tractus strio-thalamicus et hypothalamicus rectus et cruciatus. 

. The tractus olfacto-thalamicus lateralis. 

. The tractus septo-thalamicus et hypothalamicus rectus et cruciatus. 
The tractus praeoptico-thalamicus. 

. The tractus praeoptico-longitudinalis tectalis. 

. The tractus olfacto-habenularis. 

. The tractus taeniae. 


1. The tractus medianus. 


"From the primordium hippocampi of either side fibres collect which 
pass forward over or through the fibres of the hippocampal commissure and 
beneath the corpus callosum (see below). Fig. 20 shows these fibres as they 
descend in front of the commissure. They pass meso-ventrad and form two 
dense bundles at the sides of the recessus neuroporicus externus. As they 
descend they gradually take a position ventral to this recessus, that is, they 
cross the zona limitans from the hippocampal primordium into the septum. 
Passing beneath the interventricular foramina they pass caudad over the 
anterior commissure and enter the medial forebrain bundle. Here they are 
lost to view, but the part of this bundle which they enter runs to the hypo- 
thalamus, the largest part of it going to the corpus mammilare.” 

This is JoHNstToN’s description cf the fornix (’11), which as far as I 
can see, holds good in the main for all selachians and not only for Scyllium 
_and Acanthias on which it is based. 

The manner in which the fibres collect varies, however, considerably in 
the different genera. In Acanthias and Spinax the bulk of the fibres comes 
from the anterior part of the hippocampus. Caudally where the general pallium 
forms a bridge, the fibres are, however, also derived from the latter. In 
Torpedo and Raja, where a general pallium bridge also exists frontally to 
the recessus neuroporicus externus, the bulk of the fibres composing the 
tractus medianus arise in the general pallium, the remainder in the hippo- 
campus. 

The tractus medianus passes through the septum always keeping close 
up to the recessus neuroporicus externus, more or less clearly paired. The 
pairedness is most evident at the entering of the tracts into the medial fore- 
brain bundle. Previous to this fusion, the tractus medianus runs partly over 
the commissura anterior, as pointed out by JoHNsToN; this does not, how- 
ever, apply to the entire bundle, as parts of it plunge into the caudal portion 
of the elongated commissura anterior. In Raja the bulk of the fibres strike 
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the commissure already at the frontal edge, parts of the bundle meanwhile 
passing, some dorsally, some ventrally to the latter. The fibres striking the 
commissure frontally will thus completely pierce it (fig. 30). 

Galeus and Musielus differ from this description, as I will show in detail 
when speaking of the tractus pallii rectus. The greatest divergency lies in the 
fact that the bundle is here composed almost entirely of fibres deriving from 
the general pallium, only a very slight contribution coming from the hippo- 
campus (fig. 68). 

As I have already described, the tractus medianus, caudal to the recessus 
neuroporicus externus, is in Raja associated with the dorsal root of the nervus 
terminalis externus, the nervus terminalis internus and finally the tractus pallii 
rectus (fig. 28). Ventral to the zona limitans medialis this complex is joined 


Fig. 68. Mustelus laevis. Transverse-section through the forebrain taken just in 
front of the foramen Monroi. a, tractus medianus. b, tractus pallii rectus. 


by the ventral root of nervus terminalis externus as well (fig. 31), and from 
here the fibres are given off which belong to the tractus pallii rectus (figs. 55 
and 68). Caudal to the commissura anterior this collection of different bundles 
is further increased by all the elements composing the median forebrain bundle 
(fig. 61). 

From this complex of bundles a collection of fine fascicles is given off 
to the stria medullaris and thence to the nucleus habenulae. This is the tractus 
septo-habenularis of Jonnston (’11). I should personally be more disposed 
to consider this tract to be a tractus cortico-habenularis, although not the 
tractus cortico-habenularis of JOHNSTON (’11) here described as the tractus 
pallialis preoptici. 

According to Epincer’s description of a fornix, it would consist of 
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fibres coming from the hippocampus and be accompanied by a bundle, like- 
wise originating in the hippocampus. This bundle, called the tractus cortico- 
habenularis, is supposed to diverge upwards from the fornix to the ganglion 
habenulae. 

These conditions are not fulfilled by the tractus cortico-habenularis of 
Jornston (11): ’The tractus olfacto-habenularis lateralis as it rises dorsally 
behind the interventricular foramen is joined by a few fibres coming from 
the primordium hippocampi (figs. 49, 50, 69, 70). These fibres constitute a 
tractus cortico-habenularis.” This tract obviously does not arise in the hippo- 
campus of HoLmMGREN (’22) and JoHNsTON (’23), neither does it accompany 
the fornix in its course. As the tractus medianus complex actually comprises 
elements deriving from the true hippocampus i.e. fornix elements, it seems 
possible to assume that the habenular fibres accompanying it correspond to the 
tractus cortico-habenularis, EDINGER. 

It is, however, evident that there are also present general pallial fibre 
elements in the tractus medianus. This applies in particular to Galeus and 
Mustelus, where the tractus medianus is almost exclusively composed of ele- 
ments from the general pallium. This does not as a matter of fact tell against 
the assumption that the whole tractus medianus corresponds -to a fornix as 
in reptiles, where the fornix also contains general pallial fibres. 

The different conceptions obtaining up to the year I9II in regard to the 
tractus medianus — median bundle — fasciculus cortico-medialis — fornix, 


have been admirably and exhaustively treated by JoHNsTON (’IT). 

In addition to the preceding account it may be pointed out, that the fibres 
designated by CatTois as ”fasciculus medianus”, are not the tractus medianus: 
but parts of the tractus pallialis septi, which in Raja, the subject of Cators’ 
investigations, is found in precisely this position. 


2. The tractus pallit rectus. 


The character of the tractus pallii as a composite tract was first demon- - 
strated by HALLER (1808), who found that it consists of a crossed and an 
uncrossed part. HALLER arrived at this conclusion in studying the conditions of 
the bundles in the diencephalon. The uncrossed tract was later investigated 
more closely by Kappers (’06) in Chimaera, under the name of tractus taeniae. 

Of the uncrossed part (tractus pallii rectus) in Chimaera JOHNSTON (’10) 
writes: "As the accompanying figs. 2, 3 and 4 show, its fibres in part end in 
the medial wall of the lateral ventricle rostral to the unpaired ventricle and 
in part transverse this wall to reach the rostro-ventral wall in the region 
transversed by the anterior decussation.” 

Kappers considered that his ’tractus taeniae” begins in what he called 
the "nucleus taeniae”, answering to a part of the tuberculum olfactorium. 
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This tractus taeniae corresponds, however, partly to the tractus pallii rectus 
and partly to that portion of the tractus pallialis septi medialis, which from 
the septum turns off down towards the tuberculum olfactorium, immediately 
lateral to the tractus pallii rectus. 

In Chimaera the tractus pallii rectus immediately frontal to the foramen 
Monroi bends down into the septum, then turning caudad, runs first laterad 
then basad under the unpaired ventricle. The tract is clearly paired all the 
time, till it disperses in that part of the tuberculum olfactorium which borders 
on the nucleus praeopticus (fig. 69). A part of the basal fibres diverges laterad 
before terminating in the tuberculum olfactorium. The tractus medianus, so 
feebly developed in Chimaera, runs from the foramen Monroi between the 
two tractus pallii recti, which appear to embrace it. 


Fig. 69. Chimaera monstrosa. Parasagittal-section of the forebrain taken close to the 
sagittal-plane. 


WaALLENBERG demonstrated by degeneration experiments that the tractus 
pallii is ascending in selachians, while both Hauser and Catots have, in the 
same group of animals, found cells of origin to this tract laterally within the 
lobi posteriores pallii. These authors therefore considered the tractus pallii 
to bé a descending tract. It is probable that both ascending and descending 
fibres are present, although it is not hitherto known whether both types are 
met with in the uncrossed as well as in the crossed tractus pallii. In the present 
work I have described the tractus pallii as if it were ascending, following 
the common use without, however, any intention of expressing a definite 
opinion on this subject. Neither do I know whether the tractus pallii 
rectus in Chimaera begins or ends, or possibly does both, within the telen- 
cephalon. That part of the tractus pallii rectus, running ventral to the ven- 
tricle presents a much feebler coloration in WeEi1GERT than in CajAL 
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KARE BACKSTROM 
preparations, which indicates that the fibres here lose most of their myelin 
mantles. 

In the vear ‘06 Kaprers described a paired bundle in Galeus under the 
name of tractus medianus: "The median bundle has a fan-shaped origin of 
large extent in the lateral sub-cortical laver and runs toward the median line 
over that portion of the decussatio interhemispherica which has already 
crossed and under the part of the decussation which has not yet crossed, 
as clearly appears in figs. 18 and 19, Plate I. Then it runs obliquely down- 
ward between the two lateral ventricles to the brain floor, where a portion 
of it again bends laterally, thus constituting a connection between the superior 
and inferior parts of the forebrain, as Botazz1 supposed, while another part 
of the fibres joins the tractus strio-thalamicus with which they go to the 
hypothalamus. Thus bundle does not decussate, either in the decussatio inter- 
hemispherica or in the commissura anterior.” 

When Kapprers, after having studied holocephalians, again took up the 
study of the selachian brain (’o8), he transferred his .experiences from 
Chimaera to the latter, calling the original tractus medianus "tractus olfacto- 
habenularis”. He now considered it to begin in the "nucleus taeniae”. After 
Jounston had proved that this "tractus taeniae” of Kappers in Chimaera 
did not cross in the ganglion habenulae, Kappers changed his opinion in 
regard to this bundle, returning to his original conception of the same as a 
"tractus medianus” (’21). The bundle, which he on fig. 498 — a sagittal 
section through the forebrain of Scyllium — designates tractus medianus, has, 
however, nothing to do with the same bundle on fig. 495 of Galeus. In Scyllinm 
it corresponds namely to the tractus pallialis septi, and in Galeus, as I will 
presently show, inter alia, to the tractus medianus and to the tractus pallii 
rectus. 

In the stria medullaris, where the crossed and uncrossed tractus pallii 
run together, the tractus pallii rectus is in Galeus always situated dorsal to 
and outside the tractus pallii cruciatus, in exactly the same manner as JOHN- 
STON has shown to be the case in Chimaera. Forwards these two tracts diverge 
considerably till, on a level with the recessus neuroporicus externus, they lie 
far apart from each other (fig. 37). The tractus pallii rectus runs outside 
the tractus pallii cruciatus, and not as appears from Kappers’ description 
(08) and his fig. 14, Plate 3, where the reverse position is shown to be the 
case at the posterior border of the telencephalon. 

In Galeus the tractus pallii rectus turns off ventro-caudad at the recessus 
neuroporicus externus. For the description of this part of the tract I will 
refer to Kappers’ above-cited (p. 216) account of the "tractus medianus” 
in Galeus (’06, p. 17), which agrees with the conception obtained from 2 
cursory examination. The conditions are, however, a good deal more complex, 
and the bundle described by Karrers consists of at least two components. 
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As the tractus pallii rectus turns off basally at the recessus neuroporicus 
externus, it increases in thickness till, on crossing the locus of the zona limi- 
tans it attains its maximum size. This depends upon the fact that a great 
number of fine fibres from the general pallium joins the tractus pallii rectus 
(fig. 68). These fibres always enter somewhat laterally from the dorsal side. 
It is therefore probable that hardly any of them derive from the hippo- 
campal cortex, but all from the general pallium. 

These contributory fibre elements cease at the zona limitans, the bundle 
beginning instead to give off fibres ventro-caudad towards the septal nuclei 
and the tuberculum olfactorium in such abundant measure that on entering 
the medial forebrain bundle the complex has again become considerably 
reduced in bulk (fig. 55). . 

It is evident that this is a case of two bundles, closely interlaced, viz. 
firstly, a tractus pallii rectus, the conditions of which are similar here to those 
in Chimaera; secondly, a bundle which from the general pallium passes ventro- 
caudad to the diencephalon. From the commissura anterior the latter bundle 
forms part of the medial forebrain bundle. In Mustelus the conditions in 
regard to the tractus pallii rectus are identical with those in Galeus (fig. 37). 

On figs. 30 and 38 are represented the characteristic features of the 
tractus pallii rectus in Raja radiata and batis, in which this tract is most 
powerfully developed. From the ventral thalamus the bundle ascends in the 
usual manner to the stria medullaris, to turn mediad along the frontal edge 
of the fossa telencephali. Close to the sagittal plane it bends frontad to unite 
in a wide curve with the tractus medianus complex, ventro-caudal to the 
recessus neuroporicus externus. I have not succeeded in tracing it further in 
this compiex than about half-way down to the commissura anterior, but I 
presume that the fibres, analogously to the facts in Chimaera and Galeus, 
constitute a direct continuation of the tractus pallii rectus. 

It is a peculiarity of the tractus pallii rectus in the skate, that, on leaving 
the telencephalon medium, it does not as in Galeus bend laterad together with 
the main trunk of the tractus pallii cruciatus, but mediad along the fossa telen- 
cephali (fig. 38). 

From that part of the stria medullaris where the two tractus pallii have 
a common course to the part where they again diverge, they are so closely 
united that it is impossible to separate them. It is therefore likewise im- 
possible to determine whether all the elements turning mediad along the 
frontal border of the fossa telencephali belong to the tractus pallii rectus or 
if there are also cruciatus fibres present. It is important to note this, because 
the tractus pallii forms a quite small but distinct commissure in the posterior 
part of the lobi posteriores pallii, in the immediate vicinity of the fossa teien- 
sephali (figs. 28 and 30). It is probably, however, that this commissure con- 
sists of fibres belonging to the tractus pallii cruciatus, since in Mfustelus and 
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Galeus, where the tractus pallii rectus lies laterally, and thus never comes into 
contact with this area, we nevertheless find such a commissure (fig. 42). 

After lying quite superficially caudally in the lobi posteriores pallii the 
tractus pallii rectus plunges deep into the general pallium, to be, dorso-caudal 
to the recessus neuroporicus externus, again displaced more superficially 
before turning into the tractus medianus complex (figs. 30 and 38). From the 
lobi posteriores pallii to the recessus neuroporicus externus the tract is divided 
into a few large fascicles. These fascicles run on different levels in the pallium, 
so that some of them occasionally lie quite superficially the whole way; they 
run, however, always quite dorsal to the dorsal decussation (fig. 38). From 
the spot, caudally within the lobi posteriores pallii, where the tractus pallii 
rectus descends into the general pallium, a great number of fine ramifications 
are given off frontad and fronto-basad down towards the area transversed 
by the dorsal decussation. 

The conditions of the tractus pallii rectus in Torpedo appear identical 
with those in Raja, although the tract is in Torpedo extremely feeble. 

In Spinax, Acantiias and Scyllium the tractus pallii rectus is very feebly 
developed, and I have not succeeded in tracing it caudal to the lobi posteriores 
pallii. From this area a small number of diffusely scattered fibres run frontad 
close beneath the surface of the roof to unite finally with the tractus medianus 


(fig. 59). 


Dealing with the tractus pallii rectus I will mention a fibre complex 
whose character it was impossible for me to determine with any exactitude. 
It is found distinctly developed in Raja, Scylhum, Torpedo, Acanthias and 
Spinax. These fibres I have only seen in sagittal sections, very close to the 
sagittal plane; I have lettered them on the figures with tr. t. 

In Raja and Torpedo these fibres are seen (fig. 30) to leave the caudal 
part of the lobi posteriores pallii, whence they run frontad, rounding the 
dorsal commissure at the dorsal side, a portion evidently terminating in the 
general pallium — in the area between the two descending tractus palliales 
septi — and another portion again turning off frontad, following the tractus 
medianus in a dorso-frontal direction and vanishing dorsal to the recessus 
neuroporicus externus. 

In Scyllium, where the dorsal decussation is situated superficially, these 
fibres are seen on fig. 42, tr. t. 

In Acanthias and Spinax I have seen these fibres unite caudally with 
the main trunk of the tractus pallii. Frontally I have found that they end 
in a dense fibre mass, situated caudal to the recessus neuroporicus externus 
within the hippocampus. Possibly they may constitute a connection, inter 
alia, between the hippocampus and some region within the diencephalon. 
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3. The tractus pallii cruciatus. 


In Raja batis the main trunk of the tractus pallii cruciatus can be traced 
on the exterior of the brain, where it stands out as a distinct ridge, running 
frontad from the taeniae marginalis and bounding the lobi posteriores pallii 
laterally. This refers, however, only to the main trunk, since on entering 
the telencephaion the tractus pallii cruciatus spreads out so that the super- 
ficial ramifications appear to cover the entire caudal surface. From these 
superficial ramifications are then given off in succession perpendicular rami- 
fications to the general as well as to the pyriform and the hippocampal 
pallium. Frontally this tract never extends in front of the recessus neuro- 
poricus externus. 

The more medial of the superficial fascicles, which together with the 
tractus cortico-diencephalicus (see below), form a band on the inner side 
of the lobi posteriores pallii, have been misinterpreted by previous investi- 
gators. JOHNSTON (‘11) has, for instance, described parts of them in Acan- 
thias as an independent tract under the name of commissura hippocampi. 
Kappers on his fig. 14, plate III, ’06, named them in Galeus tractus taeniae. 

The main part of these fascicles (fig. 57) constitutes, however, a distinct 
continuation of the tractus pallii cruciatus, and, in support of their actually 
belonging to the tractus pallii, 1 would point out that from these fascicles 
perpendicular ramifications descend into the lobi posteriores pallii, in the 
manner so characteristic of the tractus pallii. 

In Raja radiata the medial tractus pallii elements are very fully deve- 
loped. From the tractus pallii, which ascending to the lobi posteriores pallii 
forms a large homogenous tract, a distinct bundle becomes detached on a level 
with the dorsal decussation to run superficially towards the mid-line. After 
crossing it fuses with the main trunk of the tractus pallii of the other side, 
where it disappears (fig. 28). No fibres are given off by this bundle, so it 
remains equally powerful all the way. I suggest that this tractus palii crossing 
should be looked upon as a true commissure. In the mid-line it ‘is situated 
immediately dorsal to the general pallial commissure (fig. 30). 

As I have stated above under the heading tractus pallialis septi, it is 
but a part of the perpendicular ramifications of the tractus pallii, that ter- 
minate in the general pallium, the pyriform and the hippocampal pallium, 
a large part of them continuing together with other elements in the tractus 
pallialis septi to the nucleus olfactorius lateralis, tuberculum olfactorium, 
the striatum and the septal nuclei. Thus, by means of the tractus pallii, all 
the different neuron-areas within the telencephalon, with the exception of 
the nucleus praeopticus and the nucleus taeniae, are connected with the 
hypothalamus. 


15. — A. Z. 1924. 
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4. The tractus cortico-hypothalamicus. 


5. The tractus cortico-tegmentalis. 


In the general pallium in Scyllium, Spinax and Acanthias a deep area 
is present, where the cells assume a more reddish colour in Cajal pre- 
parations than those in adjacent pallial parts. The cells are also somewhat 
smaller than they are otherwise, and are ccllected in groups. The formation 
is paired, and no bridge connects the two areas. From figs. 47 and 61 the 
extension of this area in Scyllinm may be seen. Caudally it never extends 
behind the recessus neuroporicus externus. Frontally this area forms a mantle 
over the ventricles down towards the zona limitans. The zona limitans medialis 
forms the ventral boundary in the rostral part of the septum. Between the 
ventricles and this area there always remains a narrow part, poor in cells, 
within which the tractus pallialis septi runs (fig. 61). 

Within this area an unmedullated complex of fibres arises, which I have 
designated as the tractus cortico-hypothalamicus -+ the tractus cortico- 
tegmentalis. 

In Scyllium these connections are especially powerful. From the septum 
a number of diffusely lying very delicate fibres collects, which, as may be 
seen on fig. 47, run dorsad and enter this particular pallium area (figs. 39, 
49, 50). The conditions are similar in the entire caudal part of this area 
(fig. 61). On entering this area, the fibres gather into fine bundles, which 
wind in and out among the groups of cells, forming a network of reticular 
tissue. Thus the general direction of these small fascicles is always parallel 
to the ventricle. The bundles become more and more compact fronto-laterally 
in the area, depending on the numerous fibres which collect from this par- 
ticular pallial region. At the lateral edge of the area in question the bundles 
disperse, scattering diffusely towards the periphery of the brain, which they 
consequently attain along the fronto-lateral part. Here the fibres collect by 
degrees into a broad but diffuse bundle. The course of the different aggre- 
gations of fibres is now seen to be as follows: the medial ones — those 
nearest the sagittal plane — following the surface, run caudad, while the more 
lateral aggregations of fibres turn off medio-caudad, so that the fibre complex 
collects beneath the commissura anterior in two bundles, one on either side. 

The medial fibres consequently run basad some distance together with 
fibres belonging to the tractus olfactorius medialis septi rectus. Without 
crossing in the commissure anterior the bundles enter the medial forebrain 
bundle, in the basal part of which they pass to the diencephalon. Basally in the 
telencephalon the bundie runs superficially in relation to the tuberculum 
olfactorium, and medially between the two nuclei taeniae, then within the 
nucleus praeopticus ascends somewhat before entering the medial forebrain 
bundle (fig. 61). 
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I have not been able to determine positively the further course of these 
bundles. They certainly go to the hypothalamus, but it seems to me that they 
do not entirely disperse within this area, but that a large portion proceeds 
further in a caudal direction, to terminate apparently in the tegmentum mesen- 
cephali. It would thus be a case of at least two connections, viz. a tractus 
cortico-hypothalamicus, and a tractus cortico-tegmentalis. 

In Spinax and Acanthias matters are somewhat different. With regard 
to the special general pailium area, we see that frontally it lies in the same 
position as in Scvlliaum (fig. 43) but narrows rapidly caudad, so that on the 
level of fig. 44 only a narrow wedge remains dorsally in the septum. The 
cells do not stain so intensely red either, though clearly distinguishable from 
the surrounding cells. 


tr. olf. med. sept. c.. 


Fig. 70. Spinax niger. Transverse-section in front of the olfactory crus. 


The fibres starting from this region do not leave it fronto-lateraliy as 
they do in Scyllium, but partly ventrally and partly dorsally. Further frontad 
(fig. 43) this takes place wholly ventrally, and the fibres there penetrate 
into the tractus olfactorius medialis septi cruciatus. 

The dorsal fibres, after uniting with the tractus olfactorius medialis septi 
cruciatus, adopt the same direction as the latter, ie. ventro-basal; the ventral 
fibres going quite caudad. It has been impossible for me to trace them further, 
but they probably continue as they do in Scyllium. 

It appears to me that, especially in Spinax, not all the fibres penetrate 
into the tractus olfactorius medialis septi cruciatus, but that some form a 
connection between the pallium and the tuberculum olfactorium, as shown 
by fig. 70. This is seen particularly distinctly furthest frontad in the brain, 
on a level with the anterior edge of the ventricles. Acanthias and Scylhum 
also appear to possess this connection, although not so clearly developed. 
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a tr. olf. med. sept. c. 


Fig. 71. Spinax, Acanthias. A diagram of the 
tractus cortico-diencephalicus and the com- 
missura x. 
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6. The tractus cortico-diencephalicus. 


This tract has only been observed in canthias and Spinax. Fig. 71 
is a schematic representation of the entire tract, as found in these two genera. 
The bundle follows an entirely dorsal course, and is collected partly 


not able to report more than that the 
hence together with the tractus pallii caudad towards the diencephalon. 
After uniting with the tractus pallii, the tractus cortico-diencephalicus 
lies ventral to the former tract, for which reason I take it for granted that 
it does not extend to the ganglion habenulae. I presume, on account of the 
general appearance of this tract and of the manner in which the fibres com- 
posing it receive their myelin mantles, that this is a case of a descending 
tract, which, its course within the diencephalon being unknown to me, has 
received the indifferent name of tractus cortico-diencephalicus. JoHNsTON 


from the hippocampal pallium, and partly from the general pallium. The 
fine unmedullated fibres derive both from the region outside the longi- 
tudinal main trunks of the tractus pallii cruciatus, and from the region 
just below the latter; they never penetrate deep into the pallium. It is 


impossible to determine how far 
frontad the bundle extends, as 
the fibres mingle here with the 
powerful tractus olfactorius me- 
dialis septi cruciatus, which com- 
pletely hides them. 

The fibres converge from 
both sides towards the medial 
line, after which they cross over 
to the opposite side. The cross- 
ing itself is very extended, and 
takes place quite caudal to the 
recessus neuroporicus externus. In 
this superficial crossing a number 
of fibres receive their myelin 
mantles, while others become me- 
dullated as they run down to- 
wards the place where the tractus 
pallii divides from the stria me- 
dullaris. Here the bundle joins the 
united main trunks of the tractus 
pallii rectus and cruciatus. The 
fusion is so complete, that I am 
tractus cortico-diencephalicus runs 
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has described (’11) parts of this tract in Acanthias as a commissura 
hippocampi. 

In Spinax the course of this tract is similar to that in Acanthias, except 
that the bundle is still more closely united dorsally with the medial branches 
of the tractus pallii, making the conditions here somewhat less clear. 


In connection with the tractus cortico-diencephalicus I will mention a 
small pallial commissure, with which I am, however, but imperfectly 
acquainted. 

It lies between the two tractus cortico-diencephalici, immediately caudal 
to their crossing. The commissure thus lies medially in the caudal part of 
the pallium, right up at the frontal edge of the fossa telencephali. It is 
completely unmedullated, and the fibres descend along the sides of the un- 
paired ventricle, where it is, however, only possible to trace them a short 
distance. They pass quite inside the descending branches of the tractus cortico- 
diencephalicus. This commissure, which I have marked as com. x on fig. 71, 
I have only observed in Acanthias and Spinax. 


7. The tractus hypothalamo-corticals. 


Among the fibres belonging to the tractus pallialis praeoptici a number 
of others can be seen proceeding from the septal nuclei in a ventro-medial 
direction to cross the commissura anterior, where they are lost to sight 


(fig. 56). Assuming that they are identical with the fibres Catois (’02) drew 
in this position on his fig. 29, and whose cells of origin he demonstrated in 
the hypothalamus, I have called this connection the tractus hypothalamo- 
corticalis. 


8. The tractus strio-thalamicus et hypothalamicus rectus et cruciatus. 


In holocephalians two bundles exist, whose relative conditions are 
that the one — the tractus strio-thalamicus et hypothalamicus rectus — 
is very powerful, while the other — the tractus strio-thalamicus et hypo- 
thalamicus cruciatus — is very feeble. In Torpedo and Tetraonarce among 
selachians the uncrossed tract is likewise very powerful, the crossed on the 
contrary, feebler, though proportionally larger than in Chimaera. 

In the remainder of the selachians which I have examined the conditions 
are reversed, so that in Raja, for instance, I could not even succeed in 
finding this uncrossed tract. The commissura anterior, which is chiefly built 
up of these crossed fibres, is likewise very feeble in Chimaera, more power- 
ful in Torpedo, and attains its maximum in Raja. 

In Torpedo and possibly also in Tetraonarce, we find in addition, united 
with the strio-thalamicus tracts, another bundle, viz. a connection between 
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the pallium and the hypothalamus. This bundle has a common course with 
the tractus strio-thalamicus rectus, and is probably partly identical with the 
tractus olfacto-hypothalamicus lateralis of Kappers. This tract is, namely, 
as was first shown by SHELDON, and then by HoLMGREN, a pallium tract 
in teleosts, and originates within the hippocampus. This is jiikewise the 
case to a certain extent in Torpedo, where the main part of the bundle appears 
to start medially in the hippocampus, while further laterad fibres nevertheless 
evidently derive from the general pallium. We have therefore no certainty 
for this homology. 

In Torpedo, where the tractus strio-thalamicus et hypothalamicus rectus 
is most powerfully developed, the bundle comprises at least the following 
connections : 

1. The tractus strio-thalamicus et hypothalamicus rectus pars pallialis. 

2. The tractus strio-thalamicus et hypothalamicus rectus pars nuclei 

olfactorii lateralis. 
. The tractus strio-thalamicus et hypothalamicus rectus pars striatalis. 

4. The tractus strio-thalamicus et hypothalamicus rectus pars tubercult 

olfactorii. 

On passing the nucleus praeopticus, where all these fibres are gathered 
into a bundle, the latter is so large that it must be considered the largest 
‘fibre complex of the telencephalon, considerably larger even than the tractus 
pallii, which always otherwise takes the first place. 

On fig. 32, a figure combined from several sagittal sections, may be 
seen the greater part of the tractus strio-thalamicus et hypothalamicus rectus 
in Torpedo. It evidently arises partly far above the zona limitans medialis 
in the pallium, whence its fibres run basad in a curve caudad, so that, in the 
caudal part of the tuberculum olfactorium they collect into a homogenous 
bundle, in which all the branches of the tract lie. From here the bundle runs 
lateral to the commissura anterior in the medial forebrain bundle, over the 
chiasma opticum and down into the hypothalamus, where the greatest part 
of it terminates. In part it also ramifies dorsal to the latter in the thalamus 


ventralis. 

Of the subpallial branches of the tractus strio-thalamicus et hypothalami- 
cus rectus, the pars nuclei olfactorii lateralis is by far the largest. In regard 
to the pars tuberculi olfactorii, it is evident that it derives only from the 
anterior part of the tuberculum olfactorium, while the corresponding branch 
of the tractus strio-thalamicus cruciatus is mainly gathered from the more 
caudal portions of this area. 

In the thalamus ventralis the tractus strio-thalamicus et hypothalamicus 
rectus and cruciatus come into such close contact with the other elements 
composing the medial forebrain bundle, that I am unable to assert positively 
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whether the entire bundle terminates in this place. Parts of the medial fore- 
brain bundle continue hence caudad, but it remains, however, an open question 
whether among its fibres elements belonging to the tractus strio-thalamicus 
et hypothalamicus rectus and cruciatus are to be found. 

In Chimaera the bundle is in the tuberculum olfactorium not collected 
in a large homogenous bundle as in Torpedo. It is instead split up into 
fascicles, which occupy the entire ventro-lateral part of the telencephalon. 
These fascicles turn off suddenly dorso-frontad, and ramify chiefly within 
the large nucleus olfactorius lateralis and in the striatum. During this the 
fascicles pass through the tuberculum olfactorium, which likewise receives 
terminal ramifications from this bundle. No tractus strio-thalamicus et hypo- 
thalamicus rectus pars pallialis exists in Chimaera, but, as far as I know, 
only in Torpedo and Tetraonarce. 

In Scyllium the tractus strio-thalamicus et hypothalamicus rectus is, with 
the exception of the pars striatalis, very feeble (fig. 51). The latter is, on the 
other hand, powerfully developed and gathered into quite large fascicles, 
the largest of which come from that region of the nucleus ventralis striatici 
which adjoins the septal nuclei. I have not been able to determine positively 
the existence of a connection with the nucleus olfactorius lateralis. 

In Spinax, Acanthias, Mustelus and Galeus the tractus strio-thalamicus 
et hypothalamicus rectus is very imperfectly developed and never gathered 
into a distinct bundle. I have only been able to trace it to the tuberculum 
olfactorium. In Raja I have not been able to find any trace of this tract. 

From the parts of the nucleus olfactorius lateralis adjacent to the tuber- 
culum olfactorium, from the whole of the tuberculum olfactorium, and 
partly from the striatum, a large mass of fibres collects, which converge 
towards the commissura anterior. The fibres always course here in such a 
manner that the tractus olfactorius medialis septi cruciatus lies basally on 
their outer side. This is the tractus strio-thalamicus et hypothalamicus 
cruciatus with its three branches: the pars nuclei olfactorii lateralis, the 
pars tuberculi olfactorii and the pars striatalis. The pars tuberculi olfactorii 
is always the largest of the branches, and derives almost exclusively from 
the caudal part of this area. The pars nuclei olfactorii lateralis derives from 
the ventral parts of this nucleus, running to the commissura anterior inside 
the tuberculum olfactorium, fronto-laterally to the commissure joining the 
pars striatalis and in part the pars tuberculi olfactorii. This last-named branch 
collects, namely, partly on the surface and partly on the inner side of the 
tuberculum olfactorium. The two sets of fibres only meet in the commissura 
anterior, thus pasSing between the nucleus taeniae and the tuberculum olfac- 
torium. I have not been able to prove whether fibres are likewise collected 
from the nucleus taeniae. 

The entire bundle crosses in the commissura anterior, running then in 
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KARE BACKSTROM 
the medial forebrain bundle to the hypothalamus and ventral thalamus 
together with the tractus strio-thalamicus et hypothalamicus rectus. 

As I have already stated, the size of the tractus strio-thalamicus et hypo- 
thalamicus rectus is proportionally almost reversed to that of the tractus 
strio-thalamicus et hypothalamicus cruciatus, the latter bundle being con- 
sequently very feeble in Torpedo, Tetraonarce and Chimaera, while Raja 
forms the climax in the other direction. The tractus stria-thalamicus et hypo- 
thalamicus rectus is treated of by Eprncer (1888) as “basales Vorderhirn- 


bundel”. 
9g. The tractus olfacto-thalamicus lateralis. 


In Scyllium a bundle passes from the nucleus olfactorius lateralis, its fibres 
first running towards the surface of the brain, after which, following the 
latter on the outer side of the tuberculum olfactorium, they enter the medial 
forebrain bundle. The fibres are lost to sight in this complex, possibly 
passing on to the hypothalamus or the ventral thalamus. HOLMGREN has 
('20) described a similar connection in Osmerus, called the tractus olfacto- 
thalamicus lateralis, with which the above-mentioned tract may possibly be 
homologous (fig. 53, II—II). 

The bundle is unmedullated and rather small. 


10. Tie tractus septo-thalamicus et hypothalamicus rectus et cruciatus. 


In Scyllium, Spinax and Torpedo, in which these tracts are most clearly 
seen, the uncrossed tract consists of fibres gathered into fine fascicles, which 
from the subpallial septum bend somewhat ventrad, to enter the medial fore- 
brain bundle on a level with the commissura anterior. The bundle passes in 
the former to the hypothalamus or the ventral thalamus, perhaps to both. The 
crossed tract is not composed of fascicles, but of a large number of fine single 
fibres, which run from the septum intermingled with elements belonging to 
the uncrossed tract. The crossing takes place frontally in the commissura 
anterior. The crossed tract appears to be particularly well developed in 
Torpedo, less well in Scyllium. From the septal nuclei the tractus septo-thala- 
micus et hypothalamicus rectus and cruciatus pass lateral and basal to the 
tractus medianus, to occupy finally, together with the tractus strio-thalamicus 
et hypothalamicus rectus a lateral position in the medial forebrain bundle. 

In Raja and Spinax these tracts resemble those in Scyllium (fig. 31), 
while in Acantiias I did not find the crossed tract. In Galeus and Mustelus 
the septum impregnates very faintly with the CajaL method, and as my 
WEIGERT preparations show very few fibres in this area, I was unable to 
determine whether these tracts exist or not. 
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11. The tractus pracoptico-thalamicus. 


Jownston (’11) thus describes his somatic projection tract: ”This cor- 
responds to a part of the tractus strio-thalamicus of authors. From the gray 
mass in the telencephalon medium fibres go caudad at first scattered singly 
or in small fasciculi and then forming the lateral portion of the medial fore- 
brain bundle. This part of the medial bundle is composed of coarser fibres 
more diffusely arranged (fig. 13). This portion does not descend to the 
inferior lobes or the corpora mammilaria, but goes caudad in the ventral 
part of the thalamus. Its fibres may be traced nearly to the tuberculum 
posterius.” —- ’So much of it as ends in the thalamus might be called the 
tractus cortico-thalamicus (instead of tractus strio-thalamicus) but it is not 
certain that it all ends here.” 

To this description I have nothing to add, but would only remark that 
these fibres clearly derive from the nucleus praeopticus. This area being 
entirely subpallial, the designation tractus cortico-thalamicus seems to be 
unsuitable, and this diffuse bundle should rather be described as a tractus 
praeoptico-thalamicus. I have been unable to determine whether parts of this 
tract continue to the spinal cord”, as JOHNSTON has suggested. 


12. The tractus pracoptico-longitudinalis tectalis. 


Under the designation tractus praeoptico-longitudinalis tectalis HoLm- 
GREN (’20) describes a small longitudinal tract in Osmerus, which, starting 
in the lamina terminalis, somewhat in front of the recessus praeopticus, passes 
caudad over the chiasma opticum. ROtnHic (’11) described a corresponding 
bundle in some amphibians under the name of tractus praeopticus. 

I have noticed in Scyllium a tract whose course agrees with the 
description of the above-mentioned tract, and may possibly therefore be a 
tractus praeoptico-longitudinalis tectalis. 

It arises basally in the nucleus praeopticus, caudal to the commissura 
anterior, most of the fibres deriving from the area immediately lateral to the 
recessus praeopticus. Distinctly paired the whole way, the tract runs caudad 
under the ventricle, over the chiasma opticum, to mingle finally with the 
ascending optic fibres. I was not able to trace them any further, but pro- 
bably they follow the optic fibres to the tectum opticum. 


13. The tractus olfacto-habenularis JOuUNSTON. 
14. The tractus taeniae. 
From the ventral part of the tuberculum olfactorium, the lateral part of 
the nucleus praeopticus, and from the nucleus taeniae are collected fibres, 


which later in the stria medullaris are collected to a compact and distinct 
bundle. 1 have not been able to distinguish the different components of this 
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complex nor to delimit them on the basis of their respective origins, as in 
the full-grown animal the boundaries between the three neuron-areas are 
too vague. 

The fibres deriving from the nucleus taeniae must, in order to reach the 
stria meduilaris, pass through the nucleus praeopticus, in a more or less dorsal 
direction. The boundary between the nucleus taeniae and the nucleus prae- 
opticus is perfectly diffuse, as it also is between the latter and the tuberculum 
olfactorium. For this reason it is only possible to state, that this fibre complex 
comprises, inter alia, a tractus taeniae, deriving from the nucleus taeniae. 
This tract may be said to be approximately homologous with the tractus 
taeniae described by JoHnston (’11), who advances the opinion that it derives 
from the somatic area, adding: "I think it extremely probable that the nucleus 
in question is in reality the homolog of the somatic area in selachians.” If I 
understand JoHNstTon aright, he includes, however, in the somatic area a 
considerably larger region than that represented by the nucleus taeniae in 
selachians. 

The remainder of the complex may be considered to be the tractus 
olfacto-habenularis, with three branches, one deriving from the nucleus olfac- 
torius lateralis, one from the tuberculum olfactorium, and the last from the 
nucleus praeopticus. The central branch of these three has been called by 
EDINGER the tractus taeniae, and he considered the basal area from which 
it arises the nucleus taeniae. Later authors have usually accepted this view. 
Kappers’ divergent opinion has been discussed under the heading tractus 
pallii rectus. JoHNsTON has previously shown that the tractus olfacto-habenu- 
laris likewise derives from the nucleus olfactorius lateralis, a fact which I 
only could verify in Scyllium (fig. 51) (the tractus olfacto-habenularis 
lateralis). 

In Chimaera a tractus taeniae is evidently present just as in selachians 
(fig. 67). 


The medial (basal) forebrain bundle. 


JOHNSTON (’II) in the basal forebrain bundle has described a lateral 
diffuse part related only to the telencephalon medium and the lateral wall of 
the lateral ventricle. According to him, the fibres of this part are ”general 
sensory radiations” constituting the tractus thalamo-corticalis. In addition to 
these fibres, JoHNston describes, under the name of "optic radiations”, 
“fibres running from the region of the chiasma to the stria medullaris”, 
which together with "the general sensory radiations” compose the “lateral 
forebrain tract”. 

I must confess in regard to these two categories of fibres, that I have 
not succeeded in finding ’the optic radiations”, but only the fibres described 
by JOHNSTON as the tractus thalamo-corticalis, although I cannot find any 
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evidence for their constituting an independent tract. According to JOHNSTON, 
these fibres include ’’most or all of the lateral forebrain bundle as it appears 
in selachians’, while in my opinion it is composed, partly of the tractus 
praeoptico-thalamicus, partly of laterally running fibres belonging to the 
tractus strio-thalamicus et hypothalamicus cruciatus. So much at least is 
certain, viz. that the fibres designated by Jonnston on fig. 29 as "tractus 
thalamo-corticalis”, belong to the tractus strio-thalamicus et hypothalamicus 
cruciatus. I have therefore not been able to find any reason for dividing the 
forebrain bundle in selachians into a medial and a lateral part, but have here 
dealt with them as constituting the medial forebrain bundle. 
I have found the following components of the medial forebrain bundle 
in selachians : 
1. The tractus cortico-hypothalamicus. 
. The tractus cortico-tegmentalis. 
. The tractus strio-thalamicus et hypothalamicus cruciatus. 
. The tractus strio-thalamicus et hypothalamicus rectus. 
. Thé tractus septo-thalamicus et hypothalamicus cruciatus. 
. The tractus septo-thalamicus et hypothalamicus rectus. 
. The tractus praeoptico-thalamicus. 
. The tractus medianus. 
. The tractus hypothalamo-corticalis. 
10. Parts of the nervus terminalis. 
11. The tractus cortico-habenularis. 


The last-mentioned tract soon, however, leaves this complex and goes 
‘to the ganglion habenulae. 


Decussatio interhemispherica dorsalis and ventralis. 


I use these names to include in selachians all the crossings occurring 
pallially and subpallially respectively, although with the reservation, that these 
terms are not morphological, but purely topographical. 

As far as I was able to find, the decussatio interhemispherica dorsalis 
comprises, when at the height of its development, the following thirteen tracts: 

. The tractus olfactorius medialis cruciatus. 

. The commissura olfactoria superior. 

. The commissura olfactoria inferior. 

. The tractus olfacto-corticalis lateralis cruciatus JOHNSTON. 
. The commissura tuberculi-olfactorii dorsalis. 

. The commissura striatici dorsalis. 

. The tractus pallialis praeoptici cruciatus. 

. The tractus pallii-commissure. 

. The general pallial commissure. 


107 


: 


KARE BACKSTROM 


10. The hippocampal commissure. 

11. The tractus cortico-diencephalicus. 

12. The radiatio palliaiis olfactoria. 

13. The tractus pallialis cruciatus. 

All these tracts are, with the exception of the tractus cortico-diencepha- 
licus and the tractus pallii-commissure, intrinsic tracts in the telencephalon. 

Decussatio interhemispherica ventralis is composed of the fourteen fol- 
lowing connections, which may be divided up into two groups, viz.: 


Tracts which afier crossing continue to the diencephalon: 


1. The tractus strio-thalamicus et hypothalamicus cruciatus. 
. The tractus septo-thalamicus et hypothalamicus cruciatus. 
. Parts of the nervus terminalis. 


Tracts which remain in the telencephalon after crossing: 
The tractus olfactorius medialis septi cruciatus. 
. The tractus cortico-medialis septi cruciatus. 
. The tractus pallialis praeoptici cruciatus. 
. The tractus olfacto-septalis cruciatus. 
. The tractus olfacto-tubercularis cruciatus. 
. The tractus tuberculo-septalis cruciatus. 
. The tractus strio-septalis cruciatus. 
. The commissura tuberculi-olfactorii ventralis. 
. The commissura striatici ventralis. 
. The commissura nuclei septi. 
. The commissura praeoptica. 

I have touched several times already on the question of distinguishing 
between two different types of forebrain in selachians. The chief difference 
between these two types is that, in the one, represented in Scymnus, Acanthias, 
Spinax and others, the pallial cortices only form a bridge caudal to the 
recessus neuroporicus externus, while in the other, represented in Raja, 
Galeus, Mustelus and others, a similar pallial bridge arises frontal to the 
above-mentioned recess as well. 

The lamina supra- and infraneuroporica are in the Acanthias group 
distinctly separated by the recessus neuroporicus externus, all the areas 
frontal to the recess being subpallial, while in the Galeus group with its 
frontal pallium bridge this is no longer the case. The result of this is that 
those superficial parts of the brain, situated immediately frontal to the recess 
are in the one case subpallial, in the other pallial. I will show later that the 
Galeus group in its turn, comprises two different types, although in the present 
connection it is more convenient to deal with them as one. 

The difference between the Acanthias and the Galeus types is clearly 
marked by their crossed fibre connections. Thus in the Acanthias type we 


108 


i 
: 
: 
: 
VUle 
. 
‘ 
: 
? 


231 

FOREBRAIN MORPHOLOGY IN SELACHIANS , 
find only the last five (Q—i3) of the above-mentioned connections in the 
decussatio interhemispherica dorsalis, while in the Galeus type all but one 
are present. This one exception is the tractus cortico-diencephalicus, which 
I have observed only in Spinax and Acanthias. 

The pallial crossings, found in the Galeus type in addition to those present 
in the Acanthias type, must be considered as originating in connection with 
the ever more powerful development of the pallium. Of these connections 
it is undoubtedly those crossing caudal to the recessus neuroporicus externus 
which have developed first, later those crossing frontal to the same. It must 
likewise be considered probable, that the tractus olfacto-corticalis lateralis 
cruciatus originally crossed caudal to the recess, while later this crossing 
becomes, in Galeus partly, in Mustelus completely, displaced frontal to the 
same. This is also indicated by the fact that in Scyllium, which in several 
respects stands between the two groups, the crossing takes place quite caudal 
to the recess. 

The decussatio interhemispherica dorsalis was originally assigned exclu- 
sively to the lamina supraneuroporica. This is still the case in the Acanthias 
group, where all the fibres cross caudal to the recess. Through the fusion of 
the pallial cortices frontal to this recess as well, tracts arose, however, which 
made use of this new path for their crossing. In the Galeus group the different 
crossings are therefore distributed over the entire pallium, frontal as well 
as caudal to the recessus neuroporicus externus. 

JOHNSTON writes (’I1) concerning the term commissura pallii anterior, 
in which he includes "all the fibre decussations in the roof of the telen- 
cephalon”: "It is of the geatest importance to see clearly the morphological 
relations of this commissure complex. In all selachians studied by me it lies 
in the roof dorso-caudad to the external neuroporicus recess.” — ”The 
recognition of the fact that the commissure lies in the lamina supraneuro- 
porica separates it once for all from the anterior commissure.” 

As we have seen above, this holds good only for the brain belonging to the 
Acanthias type, while in the Galeus type parts at least of the radiatio pallialis 
olfactoria always cross frontally to the recess as well, within the lamina infra- 
neuroporica. I do not therefore believe that this distinct difference between the 
*commissura pallii anterior” and the commissura anterior actually exists. 

EDINGER looked upon the commissura anterior in selachians as a crossing 
of the ’tractus bulbo-corticales’, and the "tractus bulbo- et lobo-epistriatici”, 
i.e. a crossing of secondary and tertiary olfactory fibres, and assumed that the 
commissure, on account of the lamina terminalis in selachians being so power- 
fully thickened was divided up into two parts, one of which — the commissura 
anterior pars ventralis — was situated in the infraneuroporic part of the 
lamina terminalis, the other —- the commissura anterior pars dorsalis — in 
the supraneuroporic part of the lamina. 
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According to Jomnston and Stvart Tnuomson there are three main 
crossings present in the forebrain of selachians. One of these — the com- 
missura pallii anterior — is situated in the lamina supraneuroporica, the two 
others in the lamina infraneuroporica. Of these two last-named crossings 
the frontal one is the decussation of the lateral olfactory tract, i.e. my tractus 
olfactorius medialis septi cruciatus. The caudal one, which is partly com- 
posed of fibres from the medial forebrain bundle, partly of fibres connected 
with ’both olfactory areas, the basal area and the somatic area”, forms the 
commissura anterior JOHNSTON (’II). 

Kappers differs from JOHNSTON principally in regard to the designation 
of the three crossings as different parts of the commissura anterior, or 
decussatio interhemispherica, which thus according to him consists of a pars 
dorsalis, a pars ventralis and the pars anterior commissurae anteriores. 

In Chimaera, where the two hemispheres are dorsally only connected 
by a thin ependymal membrane, no decussatio interhemispherica dorsalis is 
consequently found, all the tracts crossing in the decussatio interhemispherica 
ventralis. On account of the very imperfect knowledge we as yet possess of 
the details in regard to the fibre tracts in Chimaera, it is impossible to say 
whether the decussatio iriterhemispherica ventralis in this animal may not also 
contain all, or at any rate a great part of the fibre connections which are 
comprised within the decussatio interhemispherica dorsalis in selachians. The 
decussatio interhemispherica ventralis in Chimaera may perhaps be looked 
upon as representing both the decussatio interhemispherica ventralis and the 
decussatio interhemispherica dorsalis in selachians. It is, however, possible 
that a number of fibre connections in this decussatio existing in Chimaera 
are lacking in selachians or vice-versa. 

It is evident, from the conditions of the tractus olfactorius medialis 
septi cruciatus and the tractus cortico-medialis septi cruciatus in the Acanthias 
and Galeus groups, that we cannot consider the decussatio interhemispherica 
ventralis in selachians as entirely distinct from the decussatio interhemi- 
spherica dorsalis. The tractus olfactorius medialis septi cruciatus and the 
tractus olfactorius medialis cruciatus are tracts with nearly the same area 
of distribution. These two tracts thus seem a priori to be able to act as sub- 
stitutes for each other. In the .dcanthias group the tractus olfactorius medialis 
septi cruciatus crossing in the lamina infraneuroporica is very powerfully 
developed, while the tractus olfactorius medialis cruciatus is entirely lacking. 
In the series Scyllium, Galeus, Mustelus, Raja and Torpedo a substitution 
probably can be traced from the fact, that in Scyllium the two tracts are about 
equally powerful, while in Galeus and Mustelus the tractus olfactorius medialis 
septi cruciatus is much smaller than the tractus olfactorius medialis cruciatus. 
In Raja and Torpedo the former tract is entirely lacking. 

In the Acanthias group the tractus cortico-medialis septi cruciatus is 
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strongly developed. In the Galeus group a constant reduction of this tract 
takes place simultaneously with the ever more powerful increase in size of 
the tractus olfacto-corticalis lateralis cruciatus, which connects about the 
same areas as the former. 

This argument might likewise be followed up in regard to a number of 
other tracts. For instance, the ventral commissure between the nucleus olfac- 
torius lateralis of both sides in the Galeus group is very feeble — in all the 
cases where it has been at all possible to observe it — while the dorsal com- 
missure is large and prominent. In the Acanthias group the dorsal commissure 
does not exist. 

These conditions I am disposed to interpret as designating a substitution 
process which has taken place in the Galeus group. This shifting of tracts 
goes on parallel with the increasing thickness of the pallium and the develop- 
ment of strong pallial bridges. This may perhaps be expressed in other 
words thus: with the closer union between the hemispheres, the fibres com- 
posing e.g. the tractus olfactorius medialis septi cruciatus adopt a new course 
in ever increasing numbers, till this tract entirely disappears, as all the fibres 
now run in the tractus olfactorius medialis cruciatus. In the former case the 
crossing takes place ventrally, in the latter dorsally. 

It is not possible, however, to assume that the tractus olfactorius medialis 
septi cruciatus in the one case is composed of exactly the same connections 
as the tractus olfactorius medialis cruciatus in the other. It is on the contrary 
probable that these tracts are in different genera specialized in somewhat 
different directions, one or several connections arising or falling away, the 
bundles increasing or decreasing in power. 

As far as I can see arguments may be found which do not seem to 
support the following conclusion of JoHNnsTon (’11): ”The anterior com- 
missure is never divided into two parts, one of which lies in the lamina 
terminalis and one in the lamina supraneuroporica.” On the contrary I am 
obliged to admit that EptnGER’s and Kappers’ conception of the commissura 
anterior as divided up into a pars dorsalis and a pars ventralis is more 
firmely established. 

I have already pointed out that the Galeus group is not a homogenous 
group, but composed of two different types. It was to be presumed that this 
might be the case since this group includes types of such different appearance 
as Raja, Torpedo, Tetraonarce, Galeus and Mustelus, the three former typical 
skate, the latter sharks. On closer examination, the structure of the telen- 
cephalon in these five genera will be seen to possess a striking disagreement 
between skate on the one hand and sharks on the other. In the first-men- 
tioned the lateral ventricles are greatly, in Torpedo and Tetraonarce completely 
reduced; while in the two sharks they are well developed. Evagination is 
in the former extremely insignificant, the septum very short therefore, and 
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the septal nuclei on this account situated almost entirely outside the septum, 
ventral to the unpaired ventricle. In the latter, on the other hand, evagination 
is powerful, the septum longer, and the septal nuclei situated for the most 
part within this area. In the skate the tractus pallii rectus runs, as stated 
above, mediad along the fossa telencephali, while in the sharks, on the con- 
trary, it runs laterad, following the tractus pallii cruciatus. Finally, the tractus 
olfacto-corticalis lateralis cruciatus in the skate always crosses caudal to the 
recessus neuroporicus externus, this crossing taking place in Galeus partly, 
and in Mustelus entirely, frontal to the above-mentioned recess. 


ADDENDUM. 


This paper had already gone to press, when the ’Further contributions 
to the study of the evolution of the forebrain, V” (’23) by Professor 
JOHNSTON came into my hands. Jounston has in this paper subjected some 
points of the morphology of the selachian forebrain as set forth by Professor 
HoriMGREN (’22) to critical remarks. As the present writer has in principle 
adopted the opinions of HoLMGREN as to the expansion of the hippocampal 
formation and the pallial pyriform lobe I may be allowed to summarize the 
reasons upon which HOLMGREN’s opinions are based. 

The reasons why Ho_mcGREN does not consider the lateral part of the 
forebrain as the morphological rostral pole of this brainpart, but considers 
the topographical rostral part as also the morphological pole in selachians, 
are the following: The rostral position of the bulbus olfactorius is in all 
vertebrates, excepting selachians, ontogenetically secondary. The lateral 
position in selachians should thus be considered as a primitive one. The con- 
sequence of this argument would, as JoHNSTON remarks, now be that the 
hippocampal formation should extend along the whole of the topographical 
frontal pole of the forebrain to the olfactory crus, thus including the hippo- 
campal cortex of Ho_MGREN as well as part of his pyriform lobe. This view 
of JOHNSTON is strongly supported by the fact that there is an unbroken 
continuity around the frontal brainpole between the hippocampal cortex and 
the pyriform, as has been clearly pointed out by HotmGreNn. Nevertheless 
HOLMGREN does not conclude that the pyriform and hippocampal cortices are 
parts of the same area (hippocampal area). This apparent inconsequence 
in HOLMGREN’s subdivision of this area into the two parts mentioned depends 
upon the fact that the medial part of the. area is composed of small densely 
crowded cells reminding one of hippocampal cells in reptiles, whilst the lateral 
part of the same area (the pyriform cortex, HoLMGREN) is formed by losely 
arranged cells, which are in Galeus, for instance, at least three times as large 
as in the medial part. At the topographical frontal pole there is an indistinct 
area of transition between the two cell formations. Further the ’pyriform 
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cortex” cells are not different from those belonging to the supracrural and 
postcrural part of the ’pyriform lobe” of HotmGREN. The continuity between 
HoLMGREN’s hippocampal formation and the praecrural part of his pyriform 
lobe is a topographical but not a structural continuity, whilst the continuity 
between the praecrural part and the postcrural part is topographical as well 
as structural. At the topographical rostral end of the forebrain there is in 
selachians a point where a medial and a lateral formation of distinct different 
structures meet just as is the case in higher vertebrates at the caudal end 
of the olfactory bulb. This is the real ground for HOLMGREN’s supposition 
of a phylogenetic wandering of the bulbus olfactorius from a lateral position 
to a position in front of this point. This wandering ought not to be considered 
as a dislocation or a relative shifting of the bulbus olfactorius. I agree com-- 
pletely with JoHNsToN in considering the different position of the bulbus as 
depending upon "differences in relative size of the centers or areas surround- 
ing it”. ”’ The bulbus is placed far laterally in selachians because of the relatively 
enormous size of the medial olfactory area, the tuberculum olfactorium and 
the pallium (fig. 170).” Of the structures included in this complex, I should 
like especially to call attention to the presence of the praecrural part of the 
pyriform lobe, the reduction of which in connection with reduction in ”the 
medial olfactory area” of JOHNSTON must contribute to effect a ’ wandering” 
of the bulbus olfactorius, without dislocation, to a position in front of the 
hippocampal lobe as defined in selachians by HorMGREN. 

JOHNSTON seems to have overlooked the fact that the pyriform lobe of 
HOLMGREN has a praecrural part as well as a postcrural. As has already 
been pointed out in this paper, Acanthias is not, according to my experience, 
a good object for the study of the limits of the pyriform lobe. But in 
embryos of Galeus, Scyllium or especially in Heptanchus the conditions are 
clearer, demonstrating a postcrural part of the pyriform cortex quite in- 
dependent of the nucleus olfactorius lateralis and at the caudal end of the 
hemispheres joining the caudal part of the hippocampal cortex. 

A fact favouring the view that the pvriform cortex is a formation 
independent of: the hippocampal cortex is, that the former cortex onto- 
genetically develops earlier than the hippocampal and that the development 
of the pyriform cortex is completed already very early, whilst the hippo- 
campal cortex is still for a long time under formation. This was clearly 
shown by the counting of mitoses, the result of which we have seen on 
page 159. In Raja I did not find a single mitosis within the pyriform lobe, 
ie. the development of the cortex is, in regard to the number of cells, already 
completed before the development of the general pallium begins, but simul- 
taneously there are numerous mitoses within the hippocampal cortex and in 
the ventricular layer still connected with this cortex formation. 


16. — A. Z. 1924. 
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com. ant., cCommissura anterior. 

com. olf. inf., commissura olfactoria in- 
ferior. 

com. olf. sup., commissura olfactoria supe- 
rior. 

com. pall. post., commissura pallii poste- 
rior. 

com. tr. pail., commissura tractus paillii. 

com. x., com. x. 

dec. tr. o. m. s. ¢., decussation of the trac- 
tus olfactorius medialis septi cruciatus. 

dec. tr. p., decussatio tractus pallii. 

dors. dec., dorsal decussation. 

cp., epiphysis. 

fos. tel., fossa telencephali. 

g. pall. cort., general pallial cortex. 

g. p. com., general pallial commissure. 

gl. hab., ganglion habenulae. 

h. cort., hippocampal cortex. 

hypoth. hypothalamus (thalamus in fig. 
53). 

lob. post. pall., lobus posterior pallii. 

med. f. b., medial forebrain bundle. 

n. term., nervus terminalis. 

n. term. d., dorsal root of nervus termi- 
nalis. 

n. term. ext., nervus terminalis externus. 

n. term. ext. ventr., ventral root of nervus 
terminalis externus. 

n. term. int., nervus terminalis internus. 

n. term. v., ventral root of nervus termi- 
nalis. 

nuc. lat. sept.,, nucleus lateralis septi. 

nuc. lat. +- med. sept., nucleus lateralis + 
medialis septi. 

nuc. med. sept., nucleus medialis septi. 

nuc. olf. lat., nucleus olfactorius lateralis. 

nuc. prac., nucleus praeopticus. 

nuc. SP., Nuc. sp. 

nic. faen., nucleus taeniae. 

opt., opticus. 

opt. dec., optic decussation. 

cort., pyriform cortex. 

prim. cort., primordial cortex. 
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EXPLANATIONS OF FIGURES. 


Abbreviations. 


rad. pall. olf., radiatio pallialis olfactoria. 

rec. neur. ext., recessus neuroporicus ex- 
ternus. 

rec. eur. int., recessus neuroporicus in- 
ternus. 

striat., striatum = nucleus dorsalis + ven- 
tralis striatici. 

sulc. a., sulc. a. 

sulc. lim. lat., sulcus limitans lateralis. 

sulc. lim. med., sulcus .limitans medialis. 

suic. lim. pall., sulcus "limitans pallii”. 

sulc. lim. pall. lat., sulcus limitans pallii 
lateralis. 

sulc. lim. pail. mcd., sulcus limitans pallii 
medialis. 

tert. olf. f., tertiary olfactory fibres. 

tub. olf., tuberculum olfactorium. 

tr. c. f. pall., tractus caudo-frontalis pallii. 

tr. cort. dien., tractus cortico-diencephali- 
cus. 

itr. cort. hab., tractus cortico-habenularis. 

tr. cort. hypoth., tractus cortico-hypothala- 
micus. 

ir. med., tractus medianus. 

tr. med. comp., tractus medianus complex. 

tr. o. c. l. ¢., tractus olfacto-corticalis late- 
ralis cruciatus. 

tr. olf. hab. lat., tractus olfacto-habenularis 
lateralis. 

tr. olf. med. c., tractus olfactorius medialis 
cruciatus. 

tr. olf. med. sept. c., tractus olfactorius 
medialis septi cruciatus. 

tr. olf. med. sept. r., tractus olfactorius 
medialis septi rectus. 

ir. p. c., tractus pallialis cruciatus. 

tr. p. prae., tractus pallialis praeoptici. 

tr. p. r., tractus pallialis rectus. 

tr. p. r. et c., tractus pallialis rectus et 
cruciatus. 

tr. pail., tractus pallii. 

tr. pail. c., tractus pallii cruciatus. 

tr. pall. r., tractus pallii rectus. 
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ir. pall. sept., tractus pallialis septi. tr. s. t. et h. r., tractus strio-thalamicus ect 
tr. pall. sept. l., tractus pallialis septi late- hypothalamicus rectus. 

ralis. tr. sept. t. et h., tractus septo-thalamicus et 
tr. pail. sept. m., tractus pallialis septi me- hypothalamicus. 

dialis. 
tr. s. t. et h., tractus strio-thalamicus et . laen., tractus taeniae. 

hypothalamicus. . th. cort., tractus hypothalamo-corticalis. 
tr. s. t. et h. c., tractus strio-thalamicus et . vent., tractus ventricularis. 

hypothalamicus cruciatus. s. lim. lat., zona limitans lateralis. 
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EMBRYOLOGISCHE UND MORPHOLOGI- 
SCHE STUDIEN UBER DAS ZWISCHEN- 
HIRN BEIM HUHN 


VON 
HIALMAR RENDAHL 


INHALTSVERZEICHNIS. 
_ Einleitung. 
I. Die Segmente des Zwischenhirns . : 
1]. Embryologische Studien tiber die 
A. Das: Synencephalon 
B. Das Parencephalon posterius 
C. Das Parencephalon anterius . , 
. Das Zwischenhirn des erwachsenen Hebes. 
A. Das Synencephalon 
B. Das Parencephalon posterius 
C. Das Parencephalon anterius . 
. Einige vergleichende Bemerkungen 
A. Das Zwischenhirn der Reptilien . 
B. Das Zwischenhirn der Saugetiere 
Die Bezeichnungen auf den Abbildungen 
Verzeichnis der zitierten Literatur . 


EINLEITUNG. 


Man kann wohl, trotz aller intensiven gehirnanatomischen Arbeit der 
letzten Jahrzehnte, ohne Ubertreibung die von Eprncer im Jahre 1908 
geausserte -Ansicht, dass wir betreffs der anatomischen Kenntnis von dem 
Zwischenhirn im Beginne ordnender Erkenntnis stehen, noch zu einem ge- 
wissen Grade als giltig anerkennen. Zwar ist, seitdem diese Worte nieder- 
geschrieben wurden, die Anzahl von Spezialuntersuchungen erheblich ver- 
mehrt worden, so dass wir tuber den Aufbau des betreffenden Gehirnteils, 
besonders bei niederen Vertebraten, ziemlich gut orientiert sind. Andererseits 
sind aber in unserer Kenntnis grosse Licken vorhanden, die eine vergleichende 
Ubersicht der Zwischenhirnkerne zurzeit nicht gestatten. 

In der vorliegenden Arbeit habe ich versucht, die diencephalen Kerne 
und ihre Entwicklung bei den Végeln, der in dieser Hinsicht am wenigsten 
bearbeiteten Wirbeltierklasse, zu untersuchen. Als Untersuchungsobjekt habe 
ich das Huhn gewahlt. 


17. — A. Z. 1924. Acta Zoologica 1924. Bd V. 
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Ich bin wahrend dieser Untersuchung bestrebt gewesen, die ontogene- 
tische Entwicklung des Zwischenhirns zu verfolgen und die Anlagen der 
Kerne desselben nach ihrer zeitlichen und vor allem ortlichen Entstehung 
zu studieren, um, wenn moglich, eine naturliche topographische Einteilung 
der Kerne durchfthren zu konnen. 

Den ersten Abschnitt widme ich einer Untersuchung tiber die segmentale 
Zusammensetzung des Zwischenhirns. In dem zweiten Abschnitt bespreche 
ich die Zellenentwicklung in den transversalen Abschnitten des Diencephalon, 
wobei mir gelungen ist, eine horizontale Finteilung durchzufthren, welche 
zeigt, dass die von PALMGREN (1021) im seiner ausgezeichneten Arbeit uber 
das Mittelhirn fur den letzteren Gehirnteil nachgewiesenen horizontalen 
Zellensaulen wenigstens der Hauptsache nach bis in das Zwischenhirn yer- 
folgt werden konnen. Ich bespreche die ontogenetische Entwicklung bis zu 
dem Stadium, wo die Kerne, die das vollausgebildete Gehirn kennzeichnen, 
deutlich zu unterscheiden sind. In dem dritten Abschnitt gebe ich eine Be- 
schreibung der Kerne des fertigen Zwischenhirns, wobei ich auch die Arbeiten 
friuherer Verfasser beriicksichtige. Im letzten Abschnitt suche ich einige ver- 
gleichende Gesichtspunkte zwischen den vorliegenden Ergebnissen und den 
Verhaltnissen bei einigen Reptilen und Saugetieren zu geben. 

Zur Untersuchung der in dem ersten Abschnitt besprochenen Frage 
habe ich sehr junge Huhnerembryonen, hauptsachlich von 2—3-tagigem Alter, 
benutzt. Das Material, das in Zerkers Flussigkeit fixiert und mit Hamalaun 
gefarbt worden ist, umfasst zwolf horizontal oder sagittal geschnittene Serien. 
Von den ersteren wurden zwei graphisch rekonstruiert. 

Der zweite Teil meiner Arbeit umfasst die Stadien von 4—10-tagiger 
Bebritung. Mein Material besteht aus Stadien von 3, 4, 5, 5%, 6, 7, 8, 9 und 
10 Tagen. Von den meisten habe ich frontale, horizontale und _ sagittale 
Schnittserien verfertigt, bei mehreren Stadien liegen zwei bis drei Frontal- 
serien vor. Fixierung in Carnoy, Bouin oder Zenker; Farbung Hamalaun 
oder Kresylviolett. Von den Altersstufen des 4., 6., 8. und 10. Bebriitungs- 
tages sind graphische Rekonstruktionsbilder verfertigt worden. 

Von spateren Stadien habe ich diejenigen von I1-, 12-, 13-, I14-, 16- und 
18-tagiger Bebriitung untersucht; sie sind aber aus den erwahnten Griinden 
hier unten nicht besprochen. 

Das ausgebildete (sehirn habe ich auf einer mit Kresylviolett gefarbten 
Schnittserie studiert, die einem in Formalin fixierten Gehirn entstammte. 

Die zum Vergleich benutzten Gehirne von Reptilien und Saugetieren 
werden in dem betreffenden Abschnitt erwahnt. 

Meine Untersuchung ist in dem Zootomischen Institut der Stockholmer 
Universitat ausgefuhrt worden. 

Ich will bei dieser Gelegenheit meinem verehrten Lehrer, Herrn Pro- 
fessor Dr. Nits Ho_mGrEN, dem Direktor des Zootomischen Instituts der 
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Stockholmer Universitat, meinen tiefgefiihlten Dank aussprechen fur die 
Uberlassung eines Arbeitsplatzes in seinem Institut und fir die vielen An- 
regungen, die ich seinem lebhaften Interesse fiir die in vorliegender Abhand- 
lung studierten Fragen verdanke. 


I. DIE SEGMENTE DES ZWISCHENHIRNS. 


Wie wohl bekannt ist, ist schon durch die alteren Untersuchungen von 
Baer, GOETTE, DOHRN u. a. und noch mehr durch die in den achtziger Jahren 
des vorigen Jahrhunderts von BERANECK (1884) ausgefihrten Unter- 
suchungen festgestellt worden, dass ausser der alten konventionellen Ein- 
teilung des Gehirnrohrs in finf sekundare Gehirnblasen sich eine weitere 
Aufteilung in segmental angeordnete Gliederstiicke der Gehirnanlage beob- 
achten lasst. Diese Gliederung, die gewohnlich mit dem von Orr (1887) 
eingefiihrten Namen Neuromeren benannt wird, wurde anfanglich nur in 
dem Gebiet des Hinterhirnms nachgewiesen. 

KupFFrer (18&5) fand aber bei Forellenembryonen, dass sich die betref- 
fende Segmentierung weiter nach vorn im Bereich des Mittelhirns erstreckt, 
wo er das Vorkommen von drei Segmenten angibt. Eine entsprechendé Seg- 
mentation des Mittelhirns stellte er auch bei Schaf- und Mauseembryonen fest. 

Nach KupFFEers Arbeit folgte eine Reihe von Untersuchungen verschie- 
dener Forscher, die durch Bearbeitung von embryologischem Material ver- 
schiedener Wirbeltiere die betreffende Frage weiter fortzuftthren suchten. 

Orr (1887) untersuchte drei Arten von Ejidechsen (Anolis sagraei, 
Sphaerodaciylus notatus und Liocephalus carinatus). Vor dem Mittelhirn, 
das nach seiner Auffassung nur aus einem Neuromer besteht, beschreibt ORR 
zwei dem Diencephalon angehorige Neuromeren und eine einheitliche sekun- 
dare Vorderhirnblase. 

PLaTr (18& 9) untersuchte Hihnerembryonen und kommt nur zu der 
alten Einteilung in das sekundare Vorderhirn, Zwischenhirn und Mittelhirn. 

McC (1889, 1891) arbeitete mit Embryonen von Ambivstoma punc-. 
tatum, cinolis sagraei und Huhn. Er findet, dass das primare Vorderhirn aus 
zwei und ,,possiblv a portion of a third” Neuromeren besteht, wovon er 
angibt, dass sich das erste mit dem Geruchsnerven verbindet, wahrend die 
Augenblasen gegentber dem zweiten Neuromer gelegen sind. Dem Mittelhirn 
teilt er zwei oder drei Neuromeren zu. 

ZIMMERMANN (1891) gibt an, dass bei Selachiern, Huhn und Kaninchen 
das primare Vorderhirn und das Mittelhirn sich jedes als eine einheitliche 
Blase anlegen. Wahrend der weiteren Entwicklung bildet sich das erstere in 
zwei (sekundares Vorderhirn und Zwischenhirn) und das letztere in drei 
Blasen um. 

Waters (1891, 1892), der Embryonen von Gadus callarias und Ambly- 
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stoma punctaium untersuchte, gibt von diesen Tieren an, dass das primare 


Vorderhirn drei Neuromeren umfasst, ein vorderes olfaktorisches, ein mitt- 
leres optisches und ein hinteres, dessen Dachgebiet von der hinteren Kom- 
missur durchgesetzt wird. In dem Mittelhirn findet WATERS zwei Neuromeren. 

FRORIEP (1892) gibt an, dass sich bei Maulwurfsembryonen verhaltnis- 
massig spat Einschnirungen bemerklich machen, die nur wihrend einer 
kurzen Periode der Entwicklung bestehen und im Zwischenhirn zwei, im 
Mittelhirn drei metamere Abschnitte begrenzen. In dem Dach des vorderen 
diencephalen Segmentes entwickelt sich nach Froriep die Zirbelanlage, im 
Dachgebiet des hinteren legt sich die hintere Kommissur an. 

Locy (1894, 1895) studierte an Embryonen von Squalus acantias, Die- 
myctilus, .dmblystoma und Hihnchen die allerersten Stadien der Segmen- 
tation, wie sie an der noch offenen Neuralplatte und bald nach dem Verschluss 
derselben zum Neuralrohr auftritt. Die Deutung seiner Befunde ist aber, 
wie spater NEAL (1898) und KupFFER (1906) gezeigt haben, in vielen 
Punkten ziemlich unsicher. Er will gefunden haben, dass bis zur hinteren 
M:ttelhirngrenze funf Neuromeren angelegt werden, deren Verhaltnisse zu 
den mes- und prosencephalen Gebieten aber wahrend der Entwicklung 
verandert werden. Schon auf einem verhaltnismassig frihen Stadium (kurz 
nach der Anlage der Gehorblasen bei Squalus) verschwinden aber die 
Grenzen zwischen den mes- und prosencephalen Neuromeren. Mit Bezug auf 
die von WaTERs beschriebenen Neuromeren macht Locy die Bemerkung, dass 
es ihm scheint, “that we are not justified in going further than to say, that 
there are a certain number of neural segments modified to form the head, 
and after various shiftings of position, and rearrangements of parts, there 
comes to be, finally, 2 of the original segments included under the roof of 
the greatly expanded mid-brain, and 3 under the dorsal wall of the fore-brain” 
(1. c. 1894, p. 412). 

NeEaL (1808) behandelt die Frage von der Neurosegmentierung bei 
Squalus acantias und pruft u. a. die Schlussfolgerungen von Locy. Den von 
dem letzteren nachgewiesenen Einkerbungen des Randes der noch offenen 
Neuralplatte spricht er jede segmentale Bedeutung ab und fasst als vor dem 
Hinterhirn gelegene Neuromeren die beiden primaren Blasen des Mittelhirns 
und des primaren Vorderhirns auf. Innerhalb dieser tritt nach NEAL eine 
weitere transversale Aufteilung auf, die dadurch gebildeten Abschnitte will 
er aber nicht als Neuromeren den Segmenten des Nachhirns gegeniuberstellen. 
Aus dem primaren Vorderhirn entwickeln sich das sekundare Vorderhirn 
und Kuprrers Parencephalon, das Mittelhirn bildet sich zu KUPFFERs Synen- 
cephalon und zwei hinteren Abschnitten aus. 

Hitt (1899) fand bei Salmo purpuratus das primare Vorderhirn aus 
dre: Neuromeren aufgebaut, von denen das erste von elliptischer Form ist. 
Seine Hintergrenze verlauft vor dem Augenstiel. Das zweite Neuromer ist 
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keilformig mit einem sehr schmalen Oberteil, nach unten breitet es sich 
kraftig aus und umfasst das Infundibulum. Das dritte Neuromer ist eben- 
falls keilf6rmig, aber mit nach oben gerichteter Basis und nach unten sehr 
stark verjiingt. Die Anlage der Epiphyse wird im Dach des dritten Seg- 
mentes und die hintere Kommissur langs dessen Hinterrand entwickelt. HILL 
untersuchte auch Hithnerembryonen und fand bei diesen eine Segmentation, 
die bis zu einem Entwicklungsstadium mit 14 Somiten verfolgt werden 
konnte. Er wies im primaren Vorderhirn drei und im Mittelhirn zwei Seg- 
mente nach. Nach Hii verschwinden mit dem genannten Stadium diese 
Neuromere, und erst bedeutend spater, bei dem Embryo von 50-stindiger 
Bebriitung, tritt wieder eine Gliederung auf, indem eine dorsale Einfaltung 
das sekundare Vorderhirn von dem Zwischenhirn scheidet und das letztere 
durch eine dorsale Einkerbung in zwei Abschnitte geteilt wird. Von dem 
Verhaltnis zwischen diesen letztgenannten Abschnitten und den bei dem 
14-Somitenstadium verwischten Neuromeren des primaren Vorderhirns 
spricht Hiz_ die Vermutung aus, dass ,,the fact that these constrictions 
appear so late in the ontogeny and are preceded by segments entirely similar 
to those in the medulla renders it very improbably that the two set have 
the same morphological value’’ (1. c., p. 367). 

WEBER verOffentlichte i1goo eine gréssere Arbeit tiber die Neuromerie 
des Vorderhirns bei Embryonen von dem Goldfasan und dem Hiihnchen. 
Diese ist tberhaupt die sorgfaltigste Untersuchung iiber das _betreffende 
Thema bei Vogelembryonen, die bisher ver6ffentlicht worden ist. Nach 
Wesers Auffassung gehoren zwei Segmente zum sekundaren Vorderhirn, ein 
vorderes Segment, das ein Gebiet um den Neuroporus umfasst, und ein hin- 
teres Segment, aus dem sich die Hemispharen und die Augenblasen ent- 
wickeln und das im Boden den ventralen Teil des Infundibulum umfasst. 
Das Zwischenhirn besteht aus zwei Neuromeren. In dem Dachgebiet des 
ersten diencephalen Segmentes legt sich die Epiphyse an, der Bodenteil des- 
selben Segmentes bildet den Recessus mammillaris. Betreffs des zweiten 
Segmentes sagt WEBER, dass es denjenigen Teil des Zwischenhirns umfasst, 
qui proémine du coté ventral par l’éminence inter-pédonculaire ot: se déve- 
loppera plus tard le ganglion inter-pédonculaire” (1. ¢:, p. 419). 

MEEK (1907) untersuchte Embryonen von Larus fuscus und gibt fir das 
Mittelhirn zwei und fur das primare Vorderhirn drei Neuromeren an. Von 
den letzteren bezeichnet er das erste als ein olfaktcrisches Neuromer, das eine 
Region ,,;where the neuropore is closing or has closed” umfasst. Das zweite 
besteht aus einem Gebiet ”from which the optic vesicle originates and which 
later gives rise to the infundibulum and the epiphysis”. Das dritte Neuromer 
liegt ,,between the infundibulum or the tuberculum posterius end the next 
segment”. 


Falls wir es nun versuchen wollen, die hier oben referierten Auffas- 
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ist es vor allem von Bedeutung 
zwischen dem Mittelhirn und dem Zwischenhirn einerseits und zwischen dem 


letzteren und dem Telencephalon andererseits von den verschiedenen Ver- 


von der Segmentation des Zwischenhirns miteinander zu vergleichen, 


untersuchen, 


fassern gleichartig bestimmt worden sind. 


OrR gibt (1. c., p. 3 


identisch sein. 

Von den sekundaren Abschnitten von Neat liegt das vorderste Mittel- 
hirnsegment vor der hinteren Kommissur und dem Ursprung des Nervus 
oculomotorius. ist jedenfalls dasjenige Segment, das meistens als das 
hinterste Segment des Zwischenhirns bezeichnet wird. 

Die hintere Grenze des Zwischenhirns wird von den meisten Unter- 
suchern nur im Dachgebiet bestimmt, und die betreffenden Neuromeren sind 
héchstens auf einigen wenigen Horizontalschnittbildern dargestellt worden, 
ohne dass ihr Verlauf um das Gehirn und dic Neuromerengrenzen im Boden- 
teil studiert worden sind. Bei Neat findet man die Angabe, dass die Hinter- 
grenze seines ersten Mittelhirnsegmentes (s. 0.) ,,in front of the place of 
ihe origin of the oculomotor nerve” liegt. HiLt gibt einige Abbildungen von 


Waters, Frorrer, HILL, WEBER und MEEK bestimmen im Dachgebiet 
die vordere Grenze des Mittelhirns dicht hinter der hinteren Kommissur. 
McCcivkeE hat seine Embryonen nicht bis zu dem Stadium verfolgt, wo diese 
Kommissur zu sehen ist; aus seinen Abbildungen geht aber hervor, dass seine 
Einteilung mit derjenigen der soeben genannten Verfasser tbereinstimmt. 
an, dass die hintere Kommissur im hintersten Teil 
des Zwischenhirns dicht vor dem Mittelhirn angelegt wird. Lr scheint aber 
nicht bestimmt zu haben, wo auf fruhen Stadien das Gebiet gelegen ist, das 
spater von dieser Kommissur durchgezogen wird. Leider stehen mir keine 
genigend jungen Embryonen von Eidechsen zur Verfigung, an denen ich 
diese Frage naher prifen konnte. Die vollstandige Ubereinstimmung des von 
Orx auf Taf. XII, Fig. 6 abgebildeten Horizontalschnittes mit Schnittbildern 
von Hihnerembrvonen scheint mir aber ziemlich unwiderleglich dafir zu 
sprechen, dass er die Grenze zwischen dem Mittelhirn und dem Zwischenhirn 
v or das Synencephalon verlegt hat. Der kleine Abschnitt zwischen der eigent- 
lichen, weit ausgew6lbten Mittelhirnblase und dem hinteren der auf der 
betreffenden Abbildung mit Sp7 bezeichneten Wiilste ist nach meiner Auf- 
fassung das Schalthirn. McCLure (1891) hat auch bei ./nolis die betreffende 
Bildung gefunden (1. c., Taf. HI, Fig. 8a, Nm. II’) und rechnet dieselbe 
zum Zwischenhirn. Er bezeichnet diesen Teil als ,,possibly a portion of a 
third” Neuromer. 

ZIMMERMANN gibt von der Lage der Commissura posterior nichts an. 
Da er aber den Ursprung des dritten Gehirnnerven als zu dem zweiten seiner 
mesencephalen Segmente gehorig bestimmt, muss sein erstes Mittelhirn- 
segment mit dem hintersten Zwischenhirnsegment der obengenannten Autoren 
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halbierten Totalpraparaten wieder, wo man zwar den Verlauf der Segment- 
grenzen verfolgen, aber nicht ihre morphologische Lage exakt bestimmen 
kann. Es ist das Verdienst von WEBER, zuerst nachgewiesen zu haben, dass 
die Grenzen der Neuromeren bis zum Gehirnboden verfolgt werden konnen 
und dass sie hier wie im Dache von Furchen bestimmt werden. WEBER zeigt 
somit, dass die di-mesencephale Grenzfurche und die ihr entsprechende innere 
Leiste sich rings um das embryonale Gehirn feststellen lassen. PALMGREN 
(1921), der als erster in seiner Abhandlung iiber das Mittelhirn das Schicksal 
der mesencephalen Neuromeren wahrend der embryonalen Entwicklung und 
die Lage der Grenzebene des Mittelhirns in ihrer Beziehung zu den Kernen 
untersucht hat, hat bei verschiedenen Wirbeltieren die Abgrenzung des Mittel- 
hirns von dem Zwischenhirn durch eine aussere Grenzfurche, die er Fissura 
svn-mesencephalica benennt, bestatigen konnen. Weiter hat er gezeigt, dass 
sich die Formation des Tectum opticum vorwarts bis zu der vorderen Mittel- 
hirngrenze erstreckt, dass u. a. die okulomotorischen Kerne und der Nucleus 
ruber innerhalb des Gebietes des letztgenannten Gehirnteils gelegen sind und 
dass der Nervus oculomotorius aus dem Mittelhirn ganz nahe an dessen vor- 
derer Grenzebene heraustritt, Tatsachen, die zur Bestimmung der di-mes- 
encephalen Grenzebene bei alteren Embryonalstadien von Bedeutung sind. 

Mit Ausnahme von WEBER finden alle oben zitierten Verfasser, dass 
das erste prosencephale Segment (oder nach Neat die erste der sekundar 
abgeschniirten Blasen des nach seiner Auffassung urspriinglich segmental ein- 
heitlichen Prosencephalon) das Telencephalon bildet, das dorsal durch eine 
deutliche Grenzfurche von dem Zwischenhirmn geschieden wird. Uber seine 
ventrale Abgrenzung (d. h. die Grenze zwischen dem Telencephalon impar 
und dem Zwischenhirn) findet sich nur bei WATERS insoweit eine bestimmte 
Angabe, als er die betreffende Grenze unmittelbar vor die Augenanlagen 
verlegt. Von den tbrigen Verfassern zahlen McCLureE, und MEExk das 
Gebiet, wovon die Augenblasen ausgestilpt werden, zum Zwischenhirn, wah- 
rend die ubrigen diese spezielle Frage nicht erwahnen. 

Eine wesentlich abweichende Meinung vertritt WEBER, der im Gegensatz 
zu den vorigen Verfassern im Telencephalon zwei Segmente finden will, von 
denen das hintere sowohl die Anlagen der Grosshirnhemispharen, als auch 
diejenigen der Augenblasen umfasst und einen bedeutenden Teil des Infundi- 
bulum in sich einschliessend nach hinten bis zur unteren (morphologisch 
vorderen) Grenze des Recessus mammillaris reicht. 

Nach der hier vertretenen Ansicht von der Lage der di-mesencephalen 
Grenze ist in dem Prosencephalon nach den besprochenen Verfassern die 
folgende Segmentanzahl enthalten. ZIMMERMANN, WaTERS, Froriep, Locy, 
NEAL, Hitt und MEEK bestimmen dieselbe zu drei, von denen, wie schon 
hervorgehoben, ZIMMERMANN die Auffassung vertritt, dass die beiden ersten 
als sekundare Differenzierungen eines primaren Blaschens aufzufassen sind, 
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und dass das dritte Segment der vorderste, sekundar abgeschnirte Teil der 
urspringlich einheitlichen Mittelhirnblase ist, und Neat die drei prosence- 
phalen Blasen als sekundire Abschniirungen einer primaren Blase auffasst. 
Nach Orr und McCiure kommen auf das Prosencephalon im Sinne der hier 
erfolgten Abgrenzung drei Segmente von blaschenformigem Charakter nebst 
einem kleineren Hinterstick. WeEseR gibt die Anzahl der prosencephalen 
Segmente als vier an. 

3evor ich mich mit einem weiteren Vergleich der von den verschiedenen 
Verfassern vertretenen Auffassungen beschaftige, gehe ich zur Besprechung 
meiner eigenen Untersuchungen uber. 

Die jiingsten Stadien, mit denen ich mich in diesem Zusammenhang 
beschaftigen will, entstammen der zweiten Halfte des zweiten Bebritungs- 
tages. Hier ist beilaufig zu bemerken, dass es bei diesen frihen Stadien fast 
Regel ist, dass bei Embryonen von gleichzeitiger Bebritung die Entwicklungs- 
stufe etwas verschieden ist. Selbst bei Embrvo- 
nen mit der gleichen Somitenzahl habe ich 
verschicden weit fortgeschrittene Entwick- 
lung der Gehirnanlage beobachtet. 

Auf der Fig. 2 habe ich einen etwas schief 
getroffenen Sagittalschnitt durch das Vorder- 
und Mittelhirn eines Embryos von 48-stun- 
diger Bebriitung abgebildet, die Fig. 1 zeigt 
zum Vergleich einen parasagittalen Schnitt 


durch einen etwas jungeren Embryo (mit 29 
Somiten). Beim Vergleich der beiden Figuren 
erkennt man, dass vor dem Mittelhirn, dessen 
Abgrenzung durch eine gestrichelte Linie 
auf der Figur angegeben ist, sich im’ Dach 
oder 1m oberen Teil des primaren Vorder- 


Fig. 1. Huhn. Embryo mit 20 hirns vier verschiedene Gebiete unterscheiden 

durch das Pros- und Mesence- Cle Gurch seicnte Linhiegungen ge 
phalon. schieden sind. Ich habe sie mit den rémischen 


Zitfern I bis IV bezeichnet. Drei davon, I, 
Etwas schriger Sagittalschnitt III und IV, tibertreffen an Ausdehnung sehr 
durch das erent Mesence- bedeutend das II. Gebiet, das iibrigens in der 

Mittellinie des Daches sehr schwach abgesetzt 
ist und hier vielmehr eine ziemlich breite, seichte Grube zwischen der I. 
und III. Biase bildet. 

Auch die hintere Halfte von dem Boden des Prosencephalon zeigt ver- 
schiedene, voneinander abgesetzte Abschnitte. Zunachst vor der Mittelhirn- 
grenze liegt ein Abschnitt mit ziemlich geradlinigen Konturen, auf den Ab- 
bildungen mit 4 bezeichnet. Davor wolbt sich der Boden zu dem mit 3 bezeich- 
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neten Abschnitt hinab. Vor diesem ist eine kleine, aber besonders nach hinten 
scharf umschriebene Tasche (r. m.) ausgebildet. 

Schon das Studium der einander folgenden Schnitte in einer sagittalen 
Serie deutet darauf hin, dass zwischen den genannten dorsalen und ventralen 
Abschnitten ein derartiger Zusammenhang besteht, dass sie mehrere, das 
Gehirn umgreifende Segmente bilden. 


Um diese Frage naher zu 
prifen, habe ich mehrere Serien 
von horizontalen Schnitten der 
betreffenden Altersstufe unter- 
sucht und zum Teil auch gra- 
phisch rekonstruiert. Die Fig. 3 
gibt ein derartiges Rekonstruk- 
tionsbild wieder, welches das Pros- 
encephalon eines Embryos aus 
der letzten Halfte des 2. Bebrii- 
tungstages darstellt. Auf der Fig. 
4 a—d habe ich die Umrisse der 
linken Halften einiger Schnitte 
der betreffenden Serie abgebildet. 
Auf der letztgenannten Fi- 
gur kann man die schon im 
Dache markierten Abschnitte 
durch den nervésen Teil der 
Gehirnanlage nach unten ver- 
folgen. 


a. 


rings um das Gehirn be- 
grenzt. In ihrem oberen und 
unteren Teil ist der betref- 
fende Abschnitt leicht bla-. Fig. 4. Huhn. Embryo aus der letzten Halfte 


senformig ausgestilpt und 
nach vorn und hinten durch 


Fig. 3. Huhn. Embryo aus der letzten Halfte 

des 2. Bebriitungstages. Graphische Rekon- 

struktion des Pros- und Mesencephalon. Die 

schraffierte Area ist die Miindung des Augen- 
stieles. Vergr. 66 X. 


Die auf den Abbildungen 
der Sagittalschnitte mit IV @ PS 
bezeichnete Abteilung ist auf 
der Gehirnoberflache von 
deutlichen Grenzfurchen 


des 2. Bebritungstages. Details von horizontalen 


Schnitten. 


ventrikeleinwarts vorragende, stumpfe Wiilste von den ihr benachbarten 
Teilen geschieden. Nach unten lasst sich die vordere Grenzfurche median 
mit der Grube zwischen den Abschnitten 3 und 4 identifizieren. Die hintere 
Grenzfurche bildet die Grenze zwischen dem Mittelhirn und dem Zwischen- 
hirn, wie diese von PALMGREN (1921) aufgefasst worden ist. 


18. — A. Z. 1924. 
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Derjenige Teil des Prosencephalon, den ich mit III bezeichnet habe, 
lasst sich auch als ein das Gehirn umgreifendes Gebiet abgrenzen, dessen 
3odenstiick von dem mit 3 bezeichneten Abschnitt gebildet wird. Er zeigt in 
seinem ganzen Verlauf eine blasenformige Ausstulpung seiner Wande. Nach 
vorn ist er durch eine aussere Furche von dem vor ihm liegenden Teil 
abgegrenzt. Wie aus den hier beigegebenen Abbildungen und besonders deut- 
lich durch einen Vergleich der auf der Fig. 4 abgebildeten Schnitte zu ersehen 
ist, hat der betreffende Abschnitt in der Langsrichtung des Gehirns seine 
grosste Ausdehnung nach oben, wahrend er sich nach unten immer mehr 
verkurzt. 

Gerade das entgegengesetzte Verhaltnis zeigt diejenige Abteilung, deren 
oberer Teil von dem mit II bezeichneten Abschnitt gebildet wird. Anfanglich 
im oberen Teil kurz, verlangert sie sich ventralwarts immer mehr, um ganz 
ventral einen bedeutenden Teil von dem Boden des Parencephalon zu um- 
fassen. Von der Hintergrenze der betreffenden Partie war schon oben die 
Rede. Nach vorn setzt sie sich ebenfalls durch eine Furche an der Gehirn- 
oberflache von dem ersten, leicht blasenformig erweiterten Abschnitt ab. Im 
unteren Teil des Prosencephalon erhalten wir etwas andere Bilder, als die 
soeben beschriebenen. Infolge der Bildung der Augenblasen, die noch mit 
einem offenen Stiel mit der Gehirnanlage zusammenhangen, bilden die beiden 
Abschnitte I und II eine breite Blase, an deren Wandung die Grenzfurche 
kraftig einschneidet. Der untere Teil des II. und III. Abschnittes, der morpho- 
logisch etwa dem hinteren Teil des Infundibulum entspricht, ist weniger weit 
als das oberhalb davon gelegene Gebiet ausgedehnt. Die Erweiterung des letzt- 
genannten und die demzufolge eingetretene winklige Abbiegung der Wand 
macht sich auf der Oberflache als eine mit der Konturlinie des Bodens mehr 
oder minder parallele Furche bemerkbar, die nach hinten mit der Grenzfurche 
zwischen dem III. und IV. Abschnitte zusammenfliesst (die betreffende Furche 
ist auf der Fig. 3 mit einer punktierten Linie angegeben). 

Im unteren Teil des IJ. Abschnittes kann man leicht feststellen, dass 
sich der vorderste Teil desselben auszustilpen beginnt, gleichzeitig mit der 
Verdiinnung seiner Wand. Ein paar Schnitte nach unten Offnet sich diese 
Tasche als ugenstiel in die Anlage des Augenbechers. Die hintere Grenze 
des I. Abschnittes lasst sich ganz gut als eine deutliche Furche vor dem 
Augenstiel bis zum Gehirnboden verfolgen. 

Aus der obigen Beschreibung ist somit festzustellen, dass es méglich ist, 
in dem Prosencephalon vier Segmente zu unterscheiden. 

Wie gestaltet sich nun das weitere Schicksal dieser Segmente? Schon 
an Embryonen von 60-stindiger Bebriitung lasst sich bestimmen, dass die 
Ausstiilpung der Hemispharen aus dem ersten Segment erfolgt, d. h. dass dies 
Segment als das sekundare Vorderhirn zu identifizieren ist. Wahrend der 
zunachst folgenden Periode der Entwicklung (60—72 Stunden) vollzieht sich 
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eine immer kraftigere Hervorwélbung der Hemispharen. Im Zwischenhirn 
scheint eine rege Zellenvermehrung sich zu vollziehen, was zur Folge hat, 
dass die beiden ersten diencephalen Segmente sich zusammen blasenférmig 
erweitern. Die Grenze zwischen ihnen tritt aber auf der Oberflache als eine 
deutliche Furche hervor (Fig. 5, F. ~,—?,). 

Auf einem Sagittalschnitt von derselben Altersstufe lisst sich feststellen, 
dass das kleine Dachgebiet des ersten Zwischenhirnsegmentes nicht mehr 
abgesetzt ist. Nach: Rekonstruktionsbildern fallt die Verlangerung der Grenz- 
furche zwischen dem sekundaren Vorderhirn und dem Zwischenhirn. Ziemlich 
in der Mitte des zweiten Zwischenhirnsegmentes legt sich die Zirbel an. 

Es ist damit deutlich, dass die beiden ersten diencephalen Segmente 
KupFrers Parencephalon entsprechen, wahrend das dritte Zwischenhirn- 
segment, in dessen Dachplatte sich ein wenig spater die hintere Kommissur 
anlegt, mit dem Synencephalon des genannten Verfassers identisch ist. Die 
beiden erstgenannten Segmente benenne ich Parencephalon anterius und 
Parencephalon posterius. Im Boden lassen sich die Grenzen der betreffen- 
den Segmente folgender- 
massen bestimmen. Wie 
ich in einem spateren Ka- 
pitel weiter erortern will, 
wird die vordere Grenze 
des Parencephalon poste- 
rius von dem Tubercu- 
lum posterius im Sinne 
KupFfrers_ gebildet, die 
somit dem  Grenzwulst Fig. 5. Huhn. 3-tagiger Embryo. Horizontalschnitt 

. durch das Gehirn. Vergr. 30 X. 

zwischen dem Bodenab- 

schnitt 3 und der Tasche r. m. auf den Figg. 1 und 3 entspricht. Die par-syn- 
encephale Grenze liegt ein Stiick nach hinten davon in der Bodenplatte 
zwischen dem Mittelhirn und dem Infundibulum. Sie tritt auf frithen 
Stadien als Grenzfurche zwischen den Abschnitten 3 und 4 meiner oben 
besprochenen Figuren hervor. Die vordere Grenze des Parencephalon anterius 
zieht von dem dorsalen Teil der auf den hier besprochenen jungen Stadien 
noch nicht segelartig eingefalteten tel-diencephalen Grenzfurche vor der 
Augenanlage zu dem Recessus praeopticus. 

Ich kehre nun zu dem Vergleich der Resultate der besprochenen Ver- 
fasser mit meinen eigenen Befunden zuriick. 

Wie schon oben nachgewiesen worden ist, stimmen die Abbildungen hori- 
zontaler Schnitte von Anolis, die von Orr und McC.ure wiedergegeben 
worden sind, sehr gut mit gleichartigen Bildern von friihzeitigen Embryonal- 
stadien von Gallus iiberein. Leider habe ich kein geeignetes embryologisches 
Material von Reptilien, woran ich die betreffende Frage weiter priifen kann, 
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es scheint mir aber sehr wahrscheinlich zu sein, dass, ganz wie beim Huhn, 
das kleine diencephale Hinterstiick dem Synencephalon entspricht, und dass 
somit die beiden davor gelegenen Zwischenhirnblasen als Parencephalon 
anterius und Parencephalon posterius aufzufassen sind. Die Untersuchungen 
der beiden genannten Forscher wiirden dann in diesem Punkt mit meiner 
eigenen Auffassung vollig in Einklang stehen. 

ZIMMERMANN, WATERS, FRORIEP, Locy, NEAL, HILL, MEEK und WEBER 
unterscheiden zwischen der Hintergrenze der hinteren Kommissur und dem 
sekundaren Vorderhirn zwei Abschnitte. 

Bei ZIMMERMANN, FrorieEp, NEAL und MEEK entsprechen diese dem 
Parencephalon und dem Synencephalon nach Kuprrers Terminologie. 

Etwas anders zu deuten sind ganz gewiss die Segmente, welche HILL 
bei Salmo beschreibt. H1Li unterscheidet ein vorderes, keilformiges Segment, 
das mit breiter Base das Infundibulum bis zum Tuberculum posterius umfasst 
und dessen vordere Grenze vor den Augenblasen verlauft, wahrend es sich 
dorsalwarts immer mehr verjiingt und im Dach nur ein kleines Gebiet um fasst. 
Das zweite Segment, das dorsalwarts lang ist und sich nach unten verjungt, 
wird in seinem hintersten, an das Mittelhirn angrenzenden Gebiet von der 
Commissura posterior durchsetzt. Im Dach des zweiten Segmentes wird die 
Zirbel angelegt. Ich kann diese Bilder (vgl. HLL, 1899, Figg. 7 und 9) nicht 
auf andere Weise deuten, als dass sein erstes diencephales Segment das Par- 
encephalon anterius ist und dass das zweite das Parencephalon posterius und 
das Synencephalon in sich einschliesst. Waters’ Abbildungen machen es 
wahrscheinlich, dass seine beim Dorsch gefundenen Segmente mit denjenigen 
von Hix ibereinstimmen, da er aber ihre unteren Grenzen und die Ur- 
sprungsstatte der Zirbel nicht bestimmt hat, ist es aus seinen Abhandlungen 
unmoglich, diese Vermutung sicher zu bestatigen. 

WeEBERs Befunde weichen recht bedeutend von meinen eigenen ab. Seine 
Resultate sind durch das Studium von frontalen Schnittserien friihzeitiger 
Embryonalstadien des Goldfasans und des Huhns, hauptsachlich durch Unter- 
suchung und Beschreibung von Waxmodellen des Gehirns der erstgenannten 
Art, gewonnen worden. Von der Schwierigkeit ganz abgesehen, aus frontalen 
Schnitten der betreffenden kleinen Objekte bei 150-facher Vergrésserung und 
einer Schnittdicke von 10 u so exakte Modelle aufbauen zu konnen, dass 
sich an ihnen die oft mehr oder minder in der Schnittrichtung verlaufenden 
Segmentgrenzen sicher bestimmen lassen, finde ich darin, dass WEBERs Bilder 
eine recht bedeutende Inkongruenz zwischen den Abbildungen, welche die 
aussere und die innere Seite von demselben Modell darstellen, wie auch in 
dem Mangel aller durch horizontale und sagittale Schnittbilder vorgebrachten 
Bestatigungen der durch das Studium der Modelle gewonnenen Ergebnisse, 
allzu grosse Schwierigkeiten, um einen Versuch zur Diskussion fruchtbar 
machen zu konnen. 
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Wie schon mehrmals hervorgehoben worden ist, sind die Auffassungen 
von der Anzahl der zuerst angelegten Blasen im Vorder- und Mittelhirn 
verschieden, indem ZIMMERMANN und NEAL nur je eine urspriingliche pros- 
und mesencephale Blase beschreiben; diese Blasen teilen sich spater in 
das Telencephalon und das Parencephalon einerseits und das Synencephalon 
und das Mittelhirn im engeren Sinne andererseits. NEAL will nur den ge- 
nannten primaren Blasen einen ,,segmentalen” Charakter zuerkennen und 
macht den Einwurf, dass, falls man das sekundare Vorderhirn und das 
Zwischenhirn (d. h. das Synencephalon) als verschiedene Neuromere aui- 
fassen wili, man mit gleichem Recht spatere Differenzierungen, wie die 
Paraphyse und die Epiphyse, zu derselben Kategorie zahlen kann. 

In der vorliegenden Arbeit habe ich von den frithesten Anlagen ganz 
abgesehen, da ich beabsichtige, in einer folgenden Abhandlung diese Frage 
zu besprechen. In diesem Zusammenhang habe ich nur zu meiner Aufgabe 
gemacht, die Anzahl der definitiven Segmente des Zwischenhirns bei Gallus 
zu bestimmen und, was in den folgenden Kapiteln die Aufgabe meiner Be- 
sprechung sein wird, der Anlage nach die Verteilung der Kerne auf die 
verschiedenen Segmente zu untersuchen. ‘ 

Unzweifelhaft sind wir noch weit von dem Verstandnis der phylogene- 
tischen Bedeutung der betreffenden Segmente entfernt, wie wohl iiberhaupt 
auch das Verhaltnis zwischen der sogenannten sekundaren Neuromerie und 
der von einigen Verfassern beschriebenen primaren Segmentierung der noch 


-offenen Neuralplatte eine eingehende Untersuchung verdient. 

Ohne somit einen morphologisch-philosophischen Inhalt in den Begriff 
legen zu wollen, fasse ich hier als Segment im Zwischenhirn ein das Gehirn- 
rohr umfassendes abgegrenztes Gebiet auf, das auf frithen embryonalen Sta- 
dien, wo von der ependymalen Zellenschicht aus noch keine Auswanderung 
von neuen Zelienschichten stattgefunden hat, durch aussere Furchen und oft 
durch entsprechende innere Leisten von den Nachbarsegmenten geschieden ist. 


II. EMBRYOLOGISCHE STUDIEN UBER DIE ENTWICKLUNG DES 
ZWISCHENHIRNS. 


A. Das Synencephalon. 


Mit der in dem vorigen Abschnitt zuletzt behandelten Altersstufe von 
72-stindiger Bebriitung ist ein Entwicklungspunkt erreicht, wo der zellige 
Aufbau der diencephalen Wand nicht mehr ausschliesslich von der Matrix- 
schicht gebildet wird, sondern auch eine Auswanderung von Zellen aus der 
genannten Schicht beginnt. Deshalb haben wir nunmehr nicht nur die durch 
Furchen und Leisten gebildeten Grenzmerkmale der Segmente, sondern auch 
die in dem zytoarchitektonischen Bau sich aussprechenden Verhaltnisse zu 
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untersuchen, und zwar einerseits auf die eventuell vorhandenen segmentalen 
Verschiedenheiten, andererseits auf die Gliederung innerhalb der verschie- 
denen Segmente unsere Aufmerksamkeit zu lenken. 

Ich finde es am besten, in der folgenden Besprechung jeden segmentalen 
Teil des Zwischenhirns einzeln zu behandeln, und beginne mit einer Unter- 
suchung der hinteren Blase, des Synencephalon. ‘ 

3-tagiger Embryo. Auf der Fig. 6 ist ein Detailbild eines para- 
sagittalen Schnittes von dem Gehirn eines 3-tagigen Embryos wiedergegeben. 
Die ausseren und inneren Grenzmerkmale schliessen sich an die vorher be- 
schriebenen Verhaltnisse an; somit ist die syn-mesencephale Grenze als eine 
aussere Fissura syn-mesencephalica (Fsm.) zu sehen, der eine innere leisten- 
artige Erhebung entspricht. Die Grenze zwischen dem Synencephalon und 
dem Parencephalon kann durch ganz gleichartige morphologische Merkmale 
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Fig.6. Huh n. 3-tagiger Embryo. Fig. 7. Huhn. 3-tagiger 
Detail eines parasagittalen Schnit- Embryo. Detail eines et- 
tes durch das Gehirn. Vergr. 40X. was schragen Sagittal- 
schnittes. Vergr. 40 X. 


(Fissura par-synencephalica, Fps.) festgestellt werden. Die Kontinuitat der 
auf dem Schnitte zu sehenden dorsalen und ventralen Anteile der Grenzleisten 
ergibt sich aus den Schnitten, die lateral von dem abgebildeten liegen. 
Zwischen der vorderen und der hinteren Leiste ist das Segment deutlich aus- 
gewolbt. Wenn wir in der Schnittserie medianwarts fortschreiten, sind die 
beztiglichen Bildungen leicht zu verfolgen. Die Fig. 7 stellt einen nach oben 
ein wenig schief verlaufenden medialen Schnitt dar. Dorsal sind die Furchen 
etwas weniger scharf als auf dem auf der vorigen Figur abgebildeten Schnitt 
ausgepragt, jedenfalls sind sie auch hier ganz deutlich zu sehen: die Dach- 
platte des Synencephalon verlauft ziemlich horizontal gerade, wahrend das 
Dach des Parencephalon dorsalwarts kraftig ausgestilpt ist. In dem Boden- 
teil sind die Furchen scharf, die innere Bodenflache des Segmentes zeigt eine 
ziemlich gerade verlaufende Konturlinie. Beim Ubergang zu dem Parence- 
phalon bildet der Boden eine scharfe winklige Abknickung nach unten, um 
ein Stick weiter nach vorn noch einmal ventralwarts abrupt abzubiegen. 
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Ein Vergleich mit dem 2-tagigen Stadium lasst uns erkennen, dass im 
Boden des Infundibularteils wichtige Veranderungen eingetreten sind, welche 
zum Verstandnis der Lage der par-synencephalen Grenze im Hirnboden 
spaterer Stadien von Bedeutung sind. Ohne einer Beschreibung der parence- 
phalen Teile vorzugreifen, sei hier nur daran erinnert, dass der Gehirnboden 
hinter dem Hypophysenrezess eine kleine Ausstiilpung (r. m.) bildet, die von 
der dorso-lateral davon, vor dem Synencephalon gelegenen Bodenpartie wohl 
abgesetzt ist. Wahrend der fortschreitenden Entwicklung bleibt diese Partie 
gegeniber dem davor gelegenen, infundibularen Teil in der Entwicklung 
zuriick, und ihre an die genannte Ausstilpung grenzende Spitze wird nach 
oben geriickt. Diese Spitze ist von KUPFFER. (1906, Figg. 278, 286, 288 und 
289) und von Henricu (1897, Figg. 12 und 21) als Tuberculum posterius 
bezeichnet worden. Wenn wir vorlaufig diese Bezeichnung beibehalten, ohne 
die hier bedeutungslose Frage von der Homologie des betreffenden Punktes 
mit dem Tuberculum posterius bei anderen Wirbeltierklassen naher zu prifen, 
ist es leicht, die Lage der ventralen Grenze des Synencephalon im Verhaltnis 
zu dem Tuberculum posterius bei Gallus zu bestimmen. Die genannte Grenze 
wird namlich medio-ventral von der hinteren der zwei besprochenen Ab- 
knickungen und die ihr an der Aussenseite gegeniberliegende Furche ge- 
bildet (vgl. Fig. 7, Fps.). Die Grenzfiache zwischen dem Parencephalon 
posterius und dem Synencephalon durchschneidet somit auf jungen Stadien 
den Gehirnboden eine erhebliche Strecke hinter dem Tuberculum posterius. 
Hewnricu (1897) hat auf seiner Fig. 11 eine ganz andere Bildung als auf 
seinen wbrigen Abbildungen als Tuberculum posterius bezeichnet; im ersten 
Falle hat er namlich der par-synencephalen Grenzleiste diesen Namen bei- 
gelegt, wahrend in Ubereinstimmung mit seinen tibrigen Figuren die ein Stiick 
weiter frontal davon gelegene Erhebung als Tuberculum posterius zu be- 
zeichnen ist. Der auf meiner Fig. 7 abgebildete Schnitt hat, wie schon erwahnt, 
dorsal ein wenig seitlich von der vertikalen Mittelebene getroffen, weshalb 
die Epiphyse nicht angeschnitten worden ist. Die Anlage derselben ist aber 
in diesem Stadium auf dem Scheitel der parencephalen Erhebung zu sehen. 

Eine horizontale Schnittserie von demselben Altersstadium zeigt (Fig. 3) 
die mesencephale Blase von dem Synencephalon wohl abgesetzt. Dem letz- 
teren gegeniiber hat sie auch einen bedeutend grosseren Breitendurch- 
messer. Die Fissura syn-mesencephalica (Fsm.) ist rings um das Gehirn zu 
verfolgen; sie ist aber auf den Seiten weniger scharf umschrieben und hat 
dort die Gestalt einer seichten Einbuchtung. Die Fissura par-synencephalica 
(F ps.) ist noch auf Schnitten, die in halber HGhe das Gehirn durchschneiden, 
deutlich zu sehen, mehr ventro-lateral ist sie fast ausgeloscht, um ganz ventral 
wieder gut ausgebildet zu sein. Das Synencephalon zeigt eine gleichmassige 
Ausbuchtung, seine Wande sind etwas nach vorn divergierend. Der Quer- 
durchmesser des Synencephalon ist zwar kleiner als derjenige der parence- 
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phalen Blase, der Unterschied ist jedoch nicht so gross wie auf spateren 
Stufen der Entwicklung. 

Die zellige Auswanderung aus dem Stratum ependymale befindet sich 
noch in ihrem ersten Anfang. Der auf der Fig. 8 abgebildete Schnitt ist 
einer horizontalen Schnittserie entnommen und zeigt somit einen stark nach 
hinten geneigten Transversalschnitt durch das Mesencephalon, der ventral 
den dritten Gehirnnerven bei seiner Ursprungsstelle anschneidet. Der grosste 
Teil der Gehirnwand besteht hier noch aus einem dicken Stratum ependymale, 
das keinen Unterschied zwischen dem tektalen und dem subtektalen Teil 
erkennen lasst. In dem ventralen Gebiet finden wir aber eine beginnende 
Differenzierung. In der ventralen Mittellinie bildet der Sulcus longitudinalis 
ventralis (S. /. v.) auf der ventrikularen Ge- 
hirnoberflache eine breite Grube. Von hier 
aus bildet die Wand dorsolateralwarts einen 
nach innen kraftig vorragenden Wulst, der 
lateral von einer Furche (S. v. /.) begrenzt 
ist. Dieser Wulst ist dadurch bedingt, dass in 
dem betreffenden Gebiet eiz breiter Zell- 
strang von der Matrixschicht ausgewan- 
dert ist. Aus dem Gebiet des betreffenden 
Stranges entspringt der Nervus oculomoto- 
rius. Auch die aussere Kontur der Gehirn- 
oberflache wird von diesem Strang beein- 
flusst und bildet eine wulstige Erhebung. Die 
beiderseitigen Erhebungen treffen in der 
Mittellinie nicht zusammen, sondern sind von 
einer diinneren Partie geschieden, die sich an 
he. der Ventrikelwand von dem inneren Wulst 
Nach hinten geneigter Transver- nicht absetzt, an der dusseren Oberflache 
dagegen durch eine seichte Grube von dem 

ausseren Wulst jederseits abgesetzt ist 
(Fig. 8, *). Aus der Matrixschicht dieses medialen Abschnittes hat auf 
dem vorliegenden Stadium keine zellige Auswanderung stattgefunden. Ein, 
Vergleich mit spateren Entwicklungsstufen zeigt, dass der soeben bespro- 
chene innere Wulst mit der von PALMGREN (1921, p. 58) als ,,Hauben- 
wulst” bezeichneten Bildung identisch ist und die auf seiner Seite auf- 
tretende Furche der von dem genannten Verfasser mit einem Sternchen 
(1. c., Fig. 78) bezeichneten Furche entspricht. Ich benenne in dem 
folgenden diese letztgenannte Sulcus ventrolateralis. Wenn wir das hier 
vorliegende Schnittbild mit den von PALMGREN wiedergegebenen Bildern 
von spateren Stadien vergleichen, kénnen wir somit das Gebiet, worin auf 
dem 3-tagigen Stadium die zellige Auswanderung in dem Mittelhirn beginnt, 
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mit dem ventralen Teil (,,ventral part”, J’. c. in seinen Figurenbezeichnungen) 
in PALGMRENs zitierter Arbeit identifizieren. Ich bezeichne im folgenden den 
genannten Teil als Pars ventralis (P. v. auf den Abbildungen). 

Auf Schnitten durch die vordersten frontalen Ebenen des Mittelhirns 
liegen die Verhaltnisse etwas anders. Der innere Wulst der Pars ventralis 
wolbt sich nicht mehr so stark, wie weiter hinten, und ist seitlich weniger 
scharf begrenzt, indem der Sulcus ventrolateralis nur als eine sehr seichte 
und leicht zu tbersehende Einknickung auftritt. Dorso-lateral von der Pars 
ventralis folgt ein Gebiet der Gehirnwand, wo in der noch kontinuierlichen 
Matrixschicht die aussere Halfte desselben eine auffallend lockerere Anord- 
nung der Zellen, als die ventrikelwarts liegende Halfte, aufweist und somit 
den Eindruck einer beginnenden Anlage einer ausserhalb des Stratum epen- . 
dvmale liegenden Schicht macht. Diese Partie ist an der Ventrikelwand nach 
oben von einer schwachen Furche begrenzt. Ein Vergleich mit den folgen- 
den Entwicklungsstufen ergibt, dass diese 
Furche als Sulcus limitans und folglich 
der zwischen derselben und dem Sulcus 
ventrolateralis liegende Teil als der mediale 
Teil (nach PaLMGRENs Bezeichnung) zu 
deuten ist. 

Frontale Schnitte durch das Synence- 
phalon bieten ein gegeniber dem Mittel- 
hirn etwas fremdartiges Bild dar (Fig. 9). 

Ventral breitet sich der Gehirnboden als 

eine recht dtinne, horizontale Platte aus, 
auf der im Querschnittsbild der ubrige Teil Fig. 9. Huhn. 3-tagi 
des Gehirns hufeisenformig ruht. Wir kon- 
nen somit einen horizontalen und einen 
aufsteigenden Teil der Gehirnwand unterscheiden. An der Ventrikelwand 
bildet sich an der Ubergangsstelle dieser beiden Teile eine scharfe Furche 
(s. v. 1.) aus. Oberhalb derselben ragt der untere Teil der aufsteigenden 
Schenkel wulstig herein und ist nach oben von einer Furche (s. /.) begrenzt. 

Es ist leicht festzustellen, dass sich die in dem Mesencephalon gefundenen 
horizontalen Partien in das Synencephalon fortsetzen. Wenn man eine fron- 
tale Schnittserie von dem Mittelhirn nach vorn durch das Synencephalon 
verfolgt, findet man, dass die Pars ventralis im synencephalen Gebiet auf 
dem vorliegenden Stadium sehr wenig differenziert ist und zum Bereich der 
ventralen Platte gehdrt. Diese zeigt auf der innieren Seite eine seichte mediane 
Einbuchtung, die vordere Fortsetzung des Sulcus longitudinalis ventralis. In 
dem dieser am nachsten liegenden Gebiet ist die Ventralplatte nur von einem 
verhaltnismassig dicken Stratum ependymale gebildet. In den seitlichen zwei 
Dritteln jeder Halfte der horizontalen Platte liegt aber nach aussen von der 


ger Embryo. 
Frontalschnitt durch das Synence- 
phalon. Vergr. 80 X. 
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Matrixschicht ein diinner Belag von ausgewanderten Zellen, welche den syn- 
encephalen Abschnitt des im Mesencephalon kraftig angelegten Zellstrangs 
in der Pars ventralis bilden. Die Pars medialis, die als ein Strang von locker 
angeordneten, aber mit dem Stratum ependymale noch kontinuierlichen Zellen 
in den vordersten frontalen Ebenen des Mittelhirns zu sehen war, setzt sich 
als ein durch den soeben genannten Wulst auf der ventrikularen Seite mar- 
kiertes Gebiet durch das Synencephalon fort. Die Differenzierung in eine 
Matrixschicht und eine aussere Schicht von locker angeordneten Zellen ist 
hier weiter als im Mittelhirn fortgeschritten. Die Matrixschicht ist in der 
Pars medialis bedeutend diinner als in dem nach oben folgenden Teil, wo sie 
die Wand in ihrer ganzen Breite mit einer kompakten, gleichartigen Zellen- 
schicht ausfillt. Der Ubergang zwischen diesen beiden Teilen der Ependym- 
schicht geschieht aber nicht plotzlich, sondern geht 
Eps Fsm innerhalb der Pars medialis allmahlich vor sich. 
Die obere Grenzfurche der wulstartigen Vorragung 
des medialen Teils ist der Sulcus limitans (s. 1.). 
4-tagiger Embryo. Sagittale Schnitte 
durch das Gehirn in diesem Stadium (Fig. 10) 
S M zeigen Verhaltnisse, die sich an diejenigen der 
vorigen Altersstufe direkt anschliessen. Die Grenz- 
linien sind dorsal und ventral auf ganz ahnliche 
Weise, wie soeben beschrieben worden ist, aus- 
gepragt. Doch bemerkt man, dass die ventrale 
Grenze zwischen dem Synencephalon und dem 
Parencephalon posterius nicht mehr den Apex des 
Gehirnbodens bildet. Der Bodenteil des Synence- 
phalon hat sich namlich nach unten gesenkt und 
Fig. 10. Huhn. 4-tagiger ist weniger scharf als vorher von dem davor gele- 
Embryo. Detail eines Sagit- genen Teil des Parencephalon abgesetzt. Gleich- 
talschnittes. Vergr. 40 X. 
zeitig wird der Apex des Gehirnbodens nach hinten 
verschoben und wird auf dem vorliegenden Stadium von dem syn-mesence- 
phalen Grenzgebiet gebildet. Der hier wiedergegebene Schnitt hat ein wenig an 
der Seite von der Mittelebene getroften. Zum Unterschied von dem 3-tagigen 
Stadium ist hier eine hintere Kommissurplatte deutlich angelegt (die Anlage 
der Commissura posterior ist von dem 3'%-tagigen Stadium an bemerkbar). 
Infolge der Entwicklung der Kommissurplatte ist der hintere Teil des Syn- 
encephalon auf Schnitten, die seitlich von der Mittelebene treffen, ventrikel- 
einwarts gewolbt, so dass nunmehr nur der vordere Teil die Ausstilpung 
zeigt, die vorher den ganzen Dorsalteil des Segmentes umfasste. 
Horizontale Schnitte (Fig. 11) ergeben, dass die Faserbiindel der hinteren 
Kommissur nur in der synencephalen Dachplatte sich tiber dem Segment in 
seiner ganzen Lange erstrecken. Seitlich riickt das von den Faserbiindeln 
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beanspruchte Gebiet immer mehr nach hinten und macht einem vorderen 

synencephalen Gebiet Platz, das durch eine breite Zellenschicht gekenn- 

zeichnet ist, die von einem mehrschichtigen Stratum ependymale und einer 

damit zusammenhingenden Schicht von ausgewanderten Zellen, die in dicht- 

stehenden, parallelen Reihen von der Matrixschicht der Ventrikelwand gegen 

die Gehirnoberflache verlaufen, aufgebaut ist. Im oberen Teil ist der Unter- 

schied zwischen der Breite der parencephalen Blase und des Synencephalon 

bedeutend, da die erstere viel kraftiger als die letztere ausgestiilpt ist. Die 

Fissura par-synencephalica (Fps.) und die ihr entsprechende innere Leiste 

sind gut ausgebildet. Zu den Grenzmerkmalen, die von den letztgenannten 

gebildet werden, kommt von diesem Stadium ab auch eine deutliche zyto- 

architektonische Verschiedenheit im feineren Bau des Parencephalon posterius 

und des Synencephalon hinzu. In diesen beiden Segmenten liegt ausserhalb 

des Stratum ependymale ein ziemlich breites Stratum cellulare internum. Das 

letztgenannte zeigt in dem Synencephalon die obenerwahnte sehr charak- 

teristische Anord- 

nung seiner Zellen 

in parallelen, gegen 

die Oberflache mehr 

oder minder recht- 

winklig angeord- 

neten Reihen (Fig. 

II, a), wahrend im 

g. 11. Huhn. 4-tagiger Embryo. Detail cines Horizontal- 
sterius die Zellen schnittes. (1, 2, a und b, s. Text.) Vergr. 66 X. 
der entsprechenden 
Schicht zerstreut oder etwas zusammengehauft sind (2). Diese Verschiedenheit 
erkennen wir auch auf spateren Stadien. Hinter dem genannten vorderen, 
zelligen Gebiet des Synencephalon folgt das hintere, von den Kommissuren- 
biindeln durchsetzte (b.). Dieser Teil weist ausserhalb des Stratum ependymale 
ein sehr dunnes Stratum cellulare internum auf; nach aussen von demselben 
laufen die Faserbiindeln herab. Zwischen ihnen liegen einzelne Zellen zerstreut, 
wodurch man den Eindruck erhalt, dass die Zellen zwischen den Biindeln nach 
aussen gleiten, ein Eindruck, der durch die Verhaltnisse auf spateren Stadien 
véllig bestatigt wird. Die mesencephale Blase ist bedeutend kraftiger als 
vorher ausgestiilpt, weshalb auch die Fissura syn-mesencephalica scharfer 
einschneidet. 

In dem dorso-lateralen Teil des Synencephalon ragt der kommissurale 
Teil, wie schon gesagt, kraftig nach innen vor. Wenn man die Schnittserie 
nach unten verfolgt, findet man die Verhaltnisse etwas anders geartet. Der 
bedeutende Breitenunterschied, welcher in dem dorsalen Teil des Segmentes 
zwischen dem Synencephalon und der parencephalen Blase besteht, wird 
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ventralwarts immer kleiner, und die segmentale Hohlung in dem vorderen 
Teil des Synencephalon wird ausgefiillt. Die innere Grenzleiste wird zugleich 
ausgeglichen und die Fissura par-synencephalica bekommt den Charakter einer 
breiten und seichten Grube, um dann ganz zu verschwinden. Ein Stuck weiter 
nach unten tritt die betreffende Grenzfurche wieder auf und kann bis zum 
Boden deutlich verfolgt werden. 

Zum Studium der Verteilung der zelligen Elemente bedienen wir uns 
am besten frontaler Schnitte. 

Um die Ausbildung der horizontalen Zellensdulen zu studieren, gehe ich 
auch hier von einer Orientierung tiber die beziiglichen Verhaltnisse im Mittel- 
hirn aus, da PALMGRENs (1921) Untersuchungen tiber die betreffenden Bil- 
dungen im Mittelhirn erst mit dem 6-tagigen Embryo von Gallus beginnen. 
Die Fig. 12 zeigt einen 
Schnitt durch das Mit- 
telhirn eines 4-tagigen 
Kiichleins, der gleich wie 
Fig. 8 einer horizontal 
durch das Synencepha- 
lon geschnittenen Serie 
entstammt und _  somit 
dieselbe Schnittrichtung 
wie PALMGRENs Abbil- 
dungen spateren 
Stadien hat. Wenn wir 


die Abbildung mit der- 
Fig. 12. Huhn. 4-tagiger Embryo. Detaileinesnachhinten 

geneigten Transversalschnittes. Vergr. 66 X. 


gigen Stadium (Fig. 8) 
vergleichen, ist es leicht, in der Entwicklung einen bedeutenden Fortschritt 
festzustellen. Der tektale Teil ist von dem Subtectum deutlich abgesetzt. In 
dem gegentiber dem Tectum bedeutend dickeren Subtectum ist lateralwarts 
von dem Sulcus longitudinalis ventralis (s. /. v.) der seitlich von dem Sulcus 
ventrolateralis (s. v. J.) begrenzte ventrale Wulst deutlich ausgebildet. Die 
in die durch den letztgenannten Wulst in ihrer Ausdehnung bestimmte Pars 
ventralis aus dem Stratum ependymale ausgewanderte Zellenmasse, die schon 
auf dem vorigen Stadium festzustellen war, hat an Dicke machtig zuge- 
nommen. Der grosste Teil besteht aus einer dichten Masse von grossen Zellen, 
deren Kerne sich sowohl mit Hamalaun, als auch mit Kresylviolett ziemlich 
schwach farben. Medialwarts davon liegt ein Haufen mehr zerstreuter Zellen, 
der die ventrale Mittellinie nicht tberbrickt. Die aussersten Zellen dieses 
Haufens zeigen eine Tendenz, sich zu einer mit der ausseren Oberflache des 
Gehirns parallelen Kruste anzuordnen und sich lateralwarts nach aussen von 
der soeben besprochenen dichten Zellenmasse vorzuschieben. 
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Lateral von der Pars ventralis ist die Pars medialis ausgebildet. Dieser 
Teil ist auf dem vorliegenden Stadium noch ziemlich unscharf abgesetzt. 
Der Sulcus limitans ist in der von dem abgebildeten Schnitt in der betref- 
fenden Hohe recht weit nach hinten getroffenen Ebene nur als eine sehr 
seichte Grube vorhanden, die sich von der Konturlinie der Innenwand des 
Subtectum kaum absetzt. Im ganzen Subtectum hat auf diesem Stadium eine 
deutliche zellige Auswanderung aus dem Stratum ependymale stattgefunden. 
In dem oberhalb des Sulcus ventrolateralis gelegenen Gebiet setzt sich diese 
ausgewanderte Zellenmasse aus einem Stratum cellulare internum und einem 
Stratum cellulare externum zusammen. Das erstere ist durch seine intensive 
Farbbarkeit von den Zellen des ventralen Teils sehr scharf abgegrenzt. Das 
Stratum cellulare internum ist in der Pars medialis etwas schmialer als in 
dem dorsal davon gelegenen Teil des Subtectum; eine ausgepragte Grenze 
gibt es aber nicht. Das Stratum cellulare externum ist auf der vorliegenden 
Entwicklungsstufe ziemlich diinn und aus zerstreuten Zellen aufgebaut. Wie 
aus der Figur leicht zu ersehen ist, ist die betreffende Schicht in dem medialen 
Teil (P. m.) von der entsprechenden Schicht dorsal von ihr durch ein zellen- 
freies Gebiet deutlich geschieden. In demjenigen Teil des Mittelhirns, der 
zwischen der Pars medialis und dem Tectum liegt, kénnen auf diesem Stadium 
keine verschiedenen horizontalen Saulen unterschieden werden. 

Wenn wir auf frontalen Schnitten das Schicksal der im Mittelhirn ge- 
fundenen Saulen beim Ubertreten in das synencephale Gebiet untersuchen, 
lassen sich die folgenden Verhiltnisse feststellen. 

Wahrend, wie in dem obigen gezeigt worden ist, in dem gréssten Teil 
des Mittelhirns derjenige Teil, welcher zur Pars ventralis gehOrt, nach innen 
als ein Wulst hineinragt und sich dorsolateral von 
ihm die Pars medialis als ein bedeutendes Stiick 
absetzt, werden schon in den frontalsten Ebenen 
des Mittelhirns (Fig. 13) diese Verhiltnisse inso- 
weit verandert, als die Pars medialis (P. m.) 
stark verkiirzt wird und der Wulst der Pars 
ventralis (P. v.) nicht mehr so stark wie weiter 
hinten hervorragt. Die beiden Furchen, der Sul- 
cus limitans und S. ventrolateralis, laufen somit 
in eine sehr seichte Grube aus, welche in dem 
Synencephalon nach oben-seitlich an der Ven- 
trikelwand den Wulst begrenzt, der die ventralen 
und medialen Saulen umfasst. Die genannte 
Grube (s. /.) ist somit als ein unscharf begrenzter Fig. 13. Huhn. 4-tagiger 
Teil des Sulcus limitans aufzufassen. 

en vorderen-oberen Teil des 
Seit dem 3-tagigen Stadium hat im Synence- Mesencephalon und den hin- 


‘ -unt Teil des Syn- 
phalon eine machtige Entwicklung zelliger Ele- 
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mente stattgefunden, die einerseits das Querschnittsbild des Segmentes ver- 
andert hat, andererseits zur weiteren Differenzierung der horizontalen Partien 
gefiihrt hat. Die Fig. 14 zeigt einen frontalen Schnitt durch den vorderen Teil 
des Synencephalon. Ein Vergleich mit der Fig. 9 lehrt vor allem, dass in dem 
seitlichen Gebiet des Bodenteils eine recht lebhafte zellige Auswanderung 
stattgefunden hat, so dass der Boden sich nicht mehr als eine horizontale 
Platte absetzt. 

In der ventralen Mittellinie ist der Boden diinn und besitzt ausserhalb 
des Stratum ependymale keine oder nur einige vereinzelte Zellen. Auf der 
inneren Seite bildet die Wandflache hier eine seichte Grube, die vordere 

Fortsetzung des Sulcus longitudinalis 
ventralis. Seitlich davon wolbt sich 
die Gehirnwand bis zum Sulcus limi- 
tans (s. 1.) wulstig ein. Durch die in 
der Pars ventralis seit dem vorigen 
Stadium stattgefundene starke Aus- 
wanderung von Zellen ist diese Saule 
auch in die den betreffenden Wulst 
bildende Partie miteinbezogen, und 
der vorher vorhanden gewesene syn- 
encephale Teil des Sulcus ventrolate- 
ralis ist verschwunden. 

Die Pars ventralis (P. v.) kann 
durch das Segment deutlich verfolgt 
werden. Ihr zelliger Aufbau ist ziem- 
lich einfach. Nach aussen von dem 
recht breiten Stratum ependymale 
Fig. 14. Huhn. 4-tagiger Embryo. Frontal- (St. ¢.) wird sie von einer dichten 
schnitt durch das Synencephalon. (H, /, m Zellenmasse (H.) ausgefillt, die 

keine Differenzierung in verschiedene 
Strata zeigt. Medialwarts von der genannten Zellenmasse liegt ein Haufchen 


zerstreuter Zellen (m.). 

In dem dorsal von dem Pars ventralis liegenden Teil des Synencephalon 
ist eine Pars medialis (P. m.) von dem dorsal davon gelegenen Gebiet, das © 
ich als Pars superior bezeichne, zu unterscheiden. 

Die Pars medialis ist an der Ventrikelwand dorsal von dem Sulcus limi- 
tans (s. /.) begrenzt, nach unten gegen den ventralen Teil fehlt eine derartige 
Abgrenzung. Mit Bezug auf ihren zelligen Aufbau ist sie aber von dem letzt- 
genannten dadurch gut abgesetzt, dass ihre Zellenmasse eine Differenzierung in 
verschiedene Schichten aufweist. Nach aussen von dem Stratum ependymale 
liegt ein dichtzelliges Stratum cellulare internum (st. c. i.) und ein Stratum 
cellulare externum (st. c. e.). Das erstere ist durch einén von zerstreuten 
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Zellen ausgefillten Zwischenraum von der Matrixschicht geschieden, wahrend 
in der Pars superior synencephali zwischen diesen beiden Schichten eine 
recht innige Kontinuitat vorhanden ist. Das Stratum cellulare externum zer- 
fallt in zwei Abschnitte, eine untere, dichtere Masse (v.) und ein oberes 
Gebiet (/.), das aus zerstreuten Zellen aufgebaut ist. Diese verschiedenen Teile 
konnen durch das ganze Segment verfolgt werden. 

Als Pars superior synencephali bezeichne ich das grosse Gebiet der syn- 
encephalen Wand, das ventral von dem Sulcus limitans und der Pars medialis, 
dorsal von der kommissuralen Dachplatte und der dieselbe lateral abgrenzen- 
- den inneren Furche begrenzt ist. Die feineren Bauverhaltnisse dieses Teils 
sind schon beim Studium der horizontalen Schnitte besprochen worden. Nach 
aussen von der Ependymschicht folgt ein in dieselbe tbergehendes Stratum 
cellulare internum, eine aus dicht zusammengedrangten Zellen bestehende 
Schicht, in der die Zellen in radiaren Reihen angeordnet sind, was besonders ~ 
gut auf horizontalen Schnitten hervortritt. Ausserhalb dieser Schicht ver- 
laufen im hinteren Teil des Segmentes die kommissuralen Bundel. Zwischen 
diesen und ausserhalb derselben ist ein dunnzelliges Stratum cellulare externum 
ausgebildet. Im vorderen Teil des Segmentes, wo die Faserbiindel der hinteren 
Kommissur die Zellenmasse nicht mehr durchziehen, ist das Stratum cellulare 
internum sehr kraftig ausgebildet. Es ist mit einem sehr diinnen Stratum 
cellulare externum belegt, das aber im unteren Teil der Pars superior etwas 
kraftiger ausgebildet ist. Der letztgenannte Teil wulstet sich ventrikelwarts 
ein wenig herein. Eine distinkte Aufteilung der Pars superior in den mes- 
encephalen Saulen entsprechende horizontale Gebiete lasst sich aber hier nicht 
feststellen. 

5-tagiger Embrvo. Auf sagittalen Schnitt- 
bildern weicht die Konfiguration des Synencephalon 
nur unbedeutend von dem vorigen Stadium ab. 

Man bemerkt jedoch, dass die schon auf der 4-ta- 

gigen Altersstufe erwahnte Aufrichtung des hinter 

dem Tuberculum posterius gelegenen Teils des 

parencephalen Bodens noch weiter fortgeschritten 

ist, so dass er in fast derselben Ebene wie der Boden Fig. 35, Huhn. 5-tagiger 
des Synencephalon liegt (Fig. 15). Diesem Verhalt- Embryo. Detail des Ge- 

nis zufolge ist die winklige Abknickung des Bodens  gittaischnitte. Vergr. 40 X. 
in der par-synencephalen Grenzebene auf der ven- 

‘ trikularen Seite fast ganz ausgeglichen. Auf der ausseren Seite ist aber die 

Fissura par-synencephalica (Fps.) noch deutlich zu sehen. 

Die in einer horizontalen Schnittserie dargebotenen Verhialtnisse knipfen 
sich an das vorige Stadium eng an. Auf ganz dorsal getroffenen Schnitten 
ist die Verschiedenheit der Breite der par-, syn- und mesencephalen Blasen 
stark hervortretend (Fig. 16), und die Grenzfurchen sind wenigstens als 
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gerundete Einbiegungen festzustellen. Lateral kann die Fissura syn-mes- 
encephalica auf diese Weise verfolgt werden, wahrend die Fissura par-syn- 
encephalica im seitlichen Gebiet schwindet. Die schon auf dem 4-tagigen 
Stadium besprochenen zytoarchitektonischen Verschiedenheiten zwischen dem 
Synencephalon und dem Parencephalon 
posterius treten aber auf der vorliegen- 
den Altersstufe sehr deutlich hervor 
(Fig. 17), so dass die par-synencephale 
Grenzebene unschwer verfolgt werden 
kann, bis im ventralen Gebiet die 
Grenzfurche wieder auftritt. Die ge- 
Fig. 16. Huhn. 5-tagiger Embryo. Hori- nannte Grenzflache verlauft noch eben 
zontalschnitt durch die beiden hinteren ‘ 

Zwischenhirnsegmente. Verzr. 30 X. und gerade zwischen dem dorsalen und 

dem ventralen Grenzpunkt. 

Mit Bezug auf die Ausbildung der horizontalen Zellensiule in dem 
Synencephalon befindet sich das Gehirn des 5-tagigen Embryos auf einer 
Entwicklungsstufe, die sich, von einer vermehrten Auswanderung zelliger Ele- 
mente abgesehen, noch auf demselben Stadium wie beim 4-tagigen Embryo 
befindet. Da bei dem 6-tagigen Embryo die Entwicklung schon bedeutend 
weiter fortgeschritten ist, habe ich, um ein 
geeignetes Zwischenstadium zu_ erhalten, 
eine Frontalschnittserie von einem 

5%4-tagigenEmbryo untersucht. 
Wir sehen hier (Fig. 18), dass sich die 
Verhaltnisse noch eng an das 4-tagige Sta- 
dium anschliessen; besonders ist in den 
Pe S unterhalb des Sulcus limitans (s. /.) gele- 
genen zwei Saulen keine bedeutende Dif- 
ferenzierung zu bemerken. In der Pars 
superior lasst sich aber eine Fortbildung 
feststellen. Schon bei dem 4-tagigen Em- 
bryo bemerkten wir, dass im unteren Teil 
der Pars superior das Stratum cellulare 


Fig. 17. Huhn. 5-tagiger Embryo. externum etwas kraftiger als in dem nach 
Detail eines Horizontalschnittes. Teil 
Vergr. 66 X. oben davon gelegenen Teil ausgebildet ist. 


Bei dem vorliegenden Stadium, wo die 
betreffende Schicht tberhaupt viel besser als bei der letztgenannten Ent-: 
wicklungsstufe (vgl. Figg. 14 und 18) entwickelt ist, lasst sich dies untere 
Gebiet ganz gut von dem oberen Teil der Pars superior unterscheiden, 
wie aus der Abbildung (Fig. 18, P. /.) ohne weitere Beschreibung leicht 
zu ersehen ist. Das Stratum cellulare internum ist ebenfalls verschieden- 
artig ausgebildet, indem es in diesem unteren Teil der Pars superior deut- 
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lich schmaler ist. Das Stratum ependymale (St. ¢.) verdinnt sich gegen 

den Sulcus limitans, eine entsprechende diinne Partie dieser Schicht ist 

auch ein Stick unterhalb der genannten Furche zu sehen. Wenn wir den 

genannten unteren Abschnitt der Pars superior weiter nach hinten ver- 

folgen, finden wir, dass er den synencephalen Teil derjenigen mesence- 

phalen Saule bildet, die PALMGREN (1921) als Pars lateralis bezeichnet, 

wahrend das grosse nach oben davon gelegene Stiick, das ich als Pars dor- 

salis synencephali bezeichne, im Synencephalon der Pars dorsalis und dem 

Tectum von PALMGREN entspricht. 
6-tagiger Embryo. Auf sagittalen Schnitten von diesem Stadium 

sieht man, dass in der Dachplatte die hintere Kommissur miachtig verdickt 

worden ist (Fig. 21). 

Durch diese Dickenzu- 

nahme zeigt das synence- 

phale Dach nicht mehr 

die sanfte Wolbung nach 

oben, die es auf den frii- 

heren Entwicklungsstufen 

charakterisierte, sondern 

ist leicht nach innen ge- 

wOlbt, was nicht weit hin- 

ter der Mitte des Daches 

besonders gut zu sehen ist. 

Die Fissura syn-mesence- 

phalica ist seicht und un- 

deutlich, wahrend die vor- 

dere Grenzfurche, Fissura 

par-synencephalica, im 

Dach recht scharf ein- 

schneidet. Fig. 18 Huhn. 5%-tagiger Embryo. Frontalschnitt 
Von dem Stadium (3 durch das ee m und v, s. Text.) 

Tage), wo die Epiphyse 

angelegt wird, bis zu der vorliegenden Altersstufe ist das genannte Organ 

wahrend seiner Entwicklung immer naher an die par-synencephale Grenze 

geruckt. Da Kuprrer (1906) angibt, dass die Epiphyse bis zu dieser Grenze 

zuruckwandert und auf spateren Stadien gerade den dorsalen Grenzpunkt 

zwischen dem Parencephalon und dem Synencephalon bildet, halte ich es fur 


notig, diese Frage ein wenig naher zu besprechen. 

Wie Kuprrer (1906, p. 256, Fig. 278) nachgewiesen und abgebildet hat, 
tritt die erste Anlage der Epiphyse nicht an der Grenze zwischen dem Par- 
encephalon posterius und dem Synencephalon, sondern mitten in dem Dach 
des parencephalen Gebietes auf. Schon von dem 4%-tagigen Stadium gibt 
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aber der genannte Verfasser an, dass die Epiphysis zum Schlauch auswachsend 
eine Strecke von dem vorderen Teil dieser Dachplatte und den ganzen hin- 
teren Teil in diesen Schlauch einbezogen hat und somit mit ihrem Hinterrand 
die dorsale Grenze zwischen dem Parencephalon und dem Synencephalon 
bildet (KupFFER, |. c., Fig. 286) 
Meine Praparatenserien haben mir 
die betreffende Verschiebung nach 
hinten von der Epiphyse Schritt fir 
Schritt zu verfolgen erlaubt, und ich 
habe dabei ein Verhaltnis, das etwas 
von dem von KuPprFreER angegebenen 
abweicht, feststellen konnen. 

Die Verhaltnisse des 3-tagigen 
Bebriitungsstadiums stimmen mit 
Kuprrers Abbildung vollig wberein, 
die Anlage der Epiphyse bildet hier 
eine kleine, blaschenformige Aus- 


Fps 


Fsm 


stilpung in der Mitte des parence- 
phalen Daches. Schon auf dem 3%- 
tagigen Stadium (Fig. 19) ist eine 
Verschiebung der Anlage nach hin- 
ten festzustellen, im selben Mass 
wie die schlauchformige Ausstil- 
pung der Epiphyse beginnt. Die Epi- 
physe ist nun nach vorn scharf be- 
grenzt, wahrend ihre hintere Wand 


ohne markierte Grenze in das hin- 
tere Dachgebiet des Parencephalon 
posterius wtbergeht. Die Lagever- 
schiebung reicht auf dem 4-tagigen 
Stadium (Fig. 20) bedeutend weiter, 
der Epiphysensack ist viel grésser 
und nunmehr nicht nur vorn, son- 
dern auch hinten von einer Furche 
(*) begrenzt. Zwischen der letzteren 
und der Fissura par-synencephalica 
(F ps.) liegt noch ein deutliches, par- 
Figg. 19-23. Huhn. Dachabschnitte einiger encephales Dachgebiet. Die Kom- 
verschiedener Stadien in sagittalem Durch- missurplatte des synencephalen 


schnitt. Fig. 19 = 3'%-tagiger, Fig. 20 = : ‘ 
q-tagiger, Fig. 21 = 6-tagiger, Fig. 22 = Daches hat noch nicht die letzt- 
7-tagiger, Fig. 23 = 10-tagiger Embryo. genannte Grenzfurche erreicht. Auf 


(* = Furche hinter der Epiphyse.) Vergr. 
Fig. 19 40X, Fig. 20 33, Figg. 21—23 27X. 
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nimmi die Epiphyse eine Lage ein, die ihre definitive wird. Sie ist nun weit 
nach hinten in dem Dache des Parencephalon posterius verschoben, das vor 
derselben kraftig ausgew6lbt ist. Durch die hintere Basalfurche (*) ist die 
Lage des Hinterrandes der Epiphyse fortwahrend wohl fixiert, zwischen der- 
selben und der Fissura par-synencephalica liegt ein kurzes postepiphysiales 
Dachgebiet des Parencephalon posterius, auf das die sich uber das ganze Dach 
des Synencephalon ausdehnende Kommissurplatte tibergreift. Die Figg. 22 und 
22 stellen die Verhaltnisse auf dem 7-, bzw. 10-tagigen Stadium dar, wo die 
spater zu erwahnende mittlere Einknickung des sehr stark entwickelten syn- 
encephalen Daches stattgefunden hat. Auch hier lasst sich der kleine par- 
encephale Abschnitt hinter der Epiphyse gut feststellen. Die alteren Entwick- 
Jungsstufen schliessen sich an das letztere Stadium eng an. 

Die Epiphyse kommt somit bei Gallus nie direkt an der par-synencephalen 
Grenzebene zu liegen, sondern ist von ihr durch ein auf alteren Embryonal- 
stadien und bei den gewachsenen Tieren sehr schmales, parencephales Gebiet 
geschieden. Folglich bildet die unmittelbar hinter der Epiphyse verlaufende 
Furche (*) keine segmentale Grenzfurche, sondern gibt nur die hintere 
Grenze zwischen diesem Organ und dem Parencephalon posterius an, von 
dessen Gebiet die Zirbel ganz umschlossen ist. Dagegen bezieht die Kom- 
missurenplatte dies postepiphysale Gebiet in sich mit ein. 

Wir kehren nun zur Besprechung des 6-tagigen Stadiums zuriick. 

Der Boden des Synencephalon bildet auf sagittalen Schnittbildern eine 
von dem hinter dem Tuberculum posterius liegenden Teil des parencephalen 
Bodens nicht abgesetzte Platte, die sich vorwarts nach unten senkt und ihren 
héchsten Punkt in dem syn-mesencephalen Grenzgebiet erreicht. In der 
ventralen Mittellinie schneidet die Fissura syn-mesencephalica nicht mehr 
scharf ein, ihre Lage ist aber auf Grund eines Vergleichs mit dem Austritts- 
punkt des Nervus oculomotorius dorthin zu verlegen, wo sich der syn-mes- 
encephale Boden in einen vorderen und einen hinteren Teil abbiegt. 

Da wir nun eine Entwicklungsstufe erreicht haben, wo die Moglichkeit, 
das Synencephalon durch die von Furchen gegebenen Merkmale zu umgrenzen 
sehr reduziert ist, scheint es mir notwendig, hier die Frage zu beriicksich- 
tigen, in welchem Mass es moglich ist, durch die Verschiedenheiten in dem 
zelligen Aufbau dies Bild zu vervollstandigen. 

Der oberste Teil des Svnencephalon, Pars dorsalis synencephali, kann 
sowohl nach vorn, als auch nach hinten leicht begrenzt werden. Es lasst sich 
wie friher ein vorderer, prakommissuraler Teil von einem hinteren, kommis- 
suralen unterscheiden (Fig. 24, Pk. T. und K. T.). Die syn-mesencephale 
Grenze ist auf horizontalen Schnitten durch das Aufhéren der Tectum- 
formation leicht zu bestimmen. Die Lobi optici sind schon kraftig hervor- 
gewolbt, der Winkel der dadurch verursachten Abbiegung der Aussenwand 
bildet in der Pars dorsalis, wie die Entwicklung lehrt, die Fissura syn- 


4 
: 
) 
ie 
i 
° 
i 
% 


g 
HIALMAR RENDAHL 
mesencephalica. Wenn auch nicht mehr eine eigentliche Turche, sondern 
durch eine sanft abgerundete Biegung entstanden, lasst sich diese gut durch 
den ganzen Dorsalteil verfolgen. Nachdem die Schnittserie die Ebene erreicht 
hat, wo auch die Pars lateralis mesencephali durchschnitten wird, liegt die 
Einbiegung, welche die Lobi optici nach unten abschliesst, ganz im mesence- 
phalen Gebiet und ist folglich nicht mehr als die Fissura syn-mesencephalica 
aufzufassen. Der dorsale Rest von ihr kann somit nur in der Pars dorsalis 
des Synencephalon, d. h. soweit die Tectumformation an das Synencephalon 
grenzt, verfolgt werden. In der Pars lateralis ist zwischen dem Synencephalon 
und dem Mittelhirn keine Grenzfurche vorhanden. 

Mit der Vorwélbung des Tectumteils hat die hintere Ebene des Syn- 
encephaions auch eine Drehung mitgemacht, so dass ihre innere Hintergrenze 
sich ein Stick nach hinten von der sagittalen 
Projektionslinie der ausseren Grenze zuriick- 
wolbt. Auf der Fig. 24, wo die betreffenden 
Grenzen nach einer horizontalen Schnittserie 
rekonstruiert sind, sind sie mit S-M. 1. resp. 
S-M. d. bezeichnet. 

Die vor dem eingewolbten, kommissuralen 
Teil gelegene Partie umschliesst den Rest der 
blasenférmigen Hohle des Synencephalon, 
deren Ausdehnung gegen die Pars dorsalis 
begrenzt ist. 

Die Fissura par-synencephalica, welche 
in der Dachplatte noch festgestellt werden 
kann (Fig. 21, Fps.), geht auf den Seiten in 
Fig. 24. Huhn. 6-tagiger Em- eine gerundete Grube tiber, die auf der vor- 
bryo. Graphische Rekonstruktion liegenden Serie schon im unteren Teil der 


der synencephalen Grenzen. P-S. fon. 
P.S. i. = innere Pars dorsalis vollig verstreicht. In der Pars 


a = aussere, i 
Grenze zwischen dem Parence- dorsalis ist der Unterschied zwischen dem 
phalon posterius und dem Syn- _ 

encephalon. S-M. Gd. = aussere, SYnencephalon und dem Parencephalon poste- 
S-M. i. = innere Grenze zwischen riys zytoarchitektonisch gut ausgeprigt. Bei 
dem Syn- und Mesencephalon. : 


einigen von mir untersuchten Embryonen von 
6-tagiger Bebriitung behalt das Stratum cellulare internum des prakommis- 
suralen Teils des Synencephalon noch seine, fiir die jiingeren Stadien so cha- 
rakteristische, reihenartige Anordnung seiner zelligen Elemente bei, bei anderen 
ist die Anordnung schon eine mehr unregelmassige und nahert sich mehr den 
Verhaltnissen des 7-tagigen Bebritungsstadiums, wie diese von der Fig. 31 
veranschaulicht werden. Jedenfalls setzt sich, ganz wie auf der letztgenannten 
Figur zu sehen ist, die zellige Hauptmasse des dorsalen Teils des Parence- 
phalon posterius von dem Synencephalon scharf ab, wie auch die dieselbe 
nach aussen bedeckende Zellenkruste (Fig. 31, 0. S.) nach hinten gut ab- 


$ 
a 
a 
P- 


STUDIEN UBER DAS ZWISCHENHIRN BEIM HUHN 


gegrenzt ist. Ganz wie hinsichtlich der syn-mesencephalen Grenzebene gezeigt 
worden ist, decken sich bei rechtwinkliger Projektion auf die Sagittalebene 
die ausseren und inneren par-synencephalen Grenzen nicht, sondern das Syn- 
encephalon reicht an der Oberflache (Fig. 24, P-S. a.) weiter nach vorn als 
an der Ventrikelwand (P-S. i.); die par-synencephale Grenzebene ist somit 
schrag nach vorn-aussen gerichtet, ein Verhiltnis, das sich wahrend der fol- 
genden Entwicklungsstufen immer mehr auspragt. 

In der Pars lateralis lassen sich wenigstens Andeutungen von mit den 
Segmenten zusammenfallenden Verschiedenheiten des Aufbaues finden. Der 
mesencephale Teil dieser Saule tragt nach aussen von einem sehr dinnen 
Stratum cellulare internum ein breites, aus dichtstehenden Zellen aufgebautes 
Stratum cellulare externum, das nach der Oberflache zu die mesencephale 
Wand bis zu zwei Dritteln ihrer Breite ausfillt. Ohne dass eine scharf 
abgesetzte Grenze ausgebildet ist, wird das Stratum celiuiare internum im 
synencephalen Gebiet ein wenig breiter, wahrend die Zellen der Aussenschicht 
lockerer gelagert sind. In demjenigen Teil des Parencephalon posterior, der 
die vordere Fortsetzung der Pars lateralis entsprechen wide, ist die Innen- 
schicht noch kraftiger entwickelt und die Aussenschicht dringt bis an die 
Gehirnoberflache vor. 

Die beiden unteren Teile, Pars medialis und Pars ventralis, zeigen auf 
horizontalen Schnittbildern keine segmental verschiedenen Merkmale. Die auf 
der Fig. 24 fiir diese Teile angegebenen Segmentgrenzen sind somit approxi- 
mativ unter Beriicksichtigung der Grenzmerkmale des Bodens und der Ver- 
haltnisse bei den friheren Stadien eingezeichnet. 

Ich gehe nun zu einer auf frontalen Schnittbildern basierten Erorterung 
der zelligen Differenzierung wber. 

Die Pars ventralis ist im ganzen Gebiet ziemlich gleichartig in einer 
Weise, die sich an die vorher besprochenen Verhaltnisse eng anschliesst, aus- 
gebildet (Figg. 25 und 26, P. v.). Sie ist von einer sich oberflachlich aus- 
breitenden Zellenmasse (H.) ausgefillt, die auf dem vorigen Stadium als die 
zellige Hauptmasse der Saule bezeichnet wurde. Eine Differenzierung in ver- 
schiedene Schichten lasst sich nicht feststellen. Zwar kann man in den vor- 
dersten Ebenen sehen, dass die Zellen des lateralsten Teils etwas lockerer an- 
geordnet sind (Fig. 26), sie verschmelzen aber sehr bald vdéllig mit dem 
ubrigen Teil. Medialwarts liegen sparliche, zerstreute Zellen (m.), die dem 
medianen Haufen des vorigen Stadiums entsprechen. 

Die Pars medialis (P. m.) ist an der Ventrikelwand vollig mit der vorigen 
Saule zusammengeilossen, indem ihr Stratum cellulare internum (St. c. 1.) 
derart angewachsen ist, dass seine Zellen in einer dichten Schicht bis zu dem 
Stratum ependymale reichen und ohne Abgrenzung mit der ganz gleichartig 
aufgebauten Zellenmasse der Pars ventralis verschmolzen sind. Beim Ver- 
gleich mit dem nachst fritheren Stadium (Fig. 18) lasst sich aber die Grenze 
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zwischen den beiden Saulen dorthin verlegen, wo die dussere Kontur des 
Stratum cellulare internum eine winklige Knickung zeigt (Figg. 25 und 26, *). 
In dem Stratum cellulare externum (Si. c. e.) lassen sich nunmehr nicht wie 
vorher zwei verschiedene Gebiete feststellen, es ist von einer Masse recht 
zerstreuter Zellen ausgefiillt, die sich in der Mitte des Gebietes etwas dichter 
konzentrieren. 

Nach oben ist die Pars medialis nur in den allerhintersten Ebenen des 
Synencephalon von einem, und zwar auch hier nicht kraftig ausgebildeten, 
Sulcus limitans begrenzt (Fig. 25, s. 1.). Die Grenze zwischen den beiden 
Saulen ist aber zytoarchitektonisch durch das ganze Synencephalon sehr leicht 
zu verfolgen. Das Stratum cellulare internum der Pars lateralis, das im hin- 


Fig. 25. Huhn. 6-tagiger Embryo. Frontalschnitt Fig. 26. Huhn. 6-tagiger Embryo. 
in der Ebene Nr. 25 auf der Fig. 51. (*, 7, 2, H  Frontalschnitt in der Ebene Nr. 26 

und m, s. Text.) Vergr. 50 X. auf der Fig. 51. (* und a, s. Text.) 
Vergr. 50 X. 
teren Teil des Segmentes sehr schmal und von der Wand weit abgeriickt ist 
(Fig. 25), erreicht weiter nach vorn (Fig. 26) dieselbe Breite wie in der 
Pars medialis. Zwischen den beiden Teilen der betreffenden Schicht ist aber 
eine sehr schmale, zellenfreie oder ausserordentlich zellenarme Grenzzone 
gelegen, der eine verdiinnte Stelle in dem Stratum ependymale entspricht 
(Fig. 26, a). Wie auf den Abbildungen aus fritheren Stadien zu sehen ist 
(Figg. 13, 14 und 18), lassen sich schon auf frihzeitigen Entwicklungsstufen 
wenigstens Andeutungen der genannten Unterbrechung zwischen den der 
lateralen und der medialen Saule gehorigen Teilen des Stratum cellulare 
internum feststellen. 
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Die Pars lateralis (2. /.), die sich nach unten leicht abgrenzen lasst, ist 
nach oben — besonders nach innen — weniger scharf abgesetzt. Im hintersten 
Teil des Synencephalon (Fig. 25, P. 1.) ist, wie schon gesagt, das Stratum 
cellulare internum recht weit von dem Stratum ependymale abgeriickt und 
von ihm durch einen mit zerstreuten Zellen ausgefillten Raum geschieden. 
Es setzt sich tbrigens recht unscharf ab und hangt nach oben ohne distinkte 
Grenze mit der entsprechenden Schicht in der Pars dorsalis synencephali 
zusammen. Ausserhalb des Stratum cellulare internum folgt ein breites Stra- 
tum cellulare externum, das aus zerstreuten Zellen besteht, die aber haupt- 
sachlich in der Richtung von innen nach aussen orientiert sind. Weiter nach 
vorn wird, wie gesagt, die Innenschicht dichter und reicht bis zum Stratum 
ependymale (Fig. 26). Das Stratum cellulare externum wird auch hier von 
zerstreuten Zellen gebildet, die aber nicht die weiter nach hinten ausgepragte 
Anordnung besitzen. In demjenigen Teil der Pars medialis, der an die Pars 
lateralis grenzt, liegen die Zellen des Stratum cellulare externum bedeutend 
lichter angeordnet. 
Um die Bauverhaltnisse der 
Pars dorsalis zu demonstrieren, ver- 
weise ich auf die Figg. 25, 26 und 
27. Es sei hier zuerst erwahnt, dass, 
obschon die beiden Gehirne, die 
den betreffenden Serien zugrunde 


liegen, nach 6-tagiger Bebritung 
fixiert worden sind, dasjenige, von 
dem die frontalen Schnitte stam- 
men, in der Entwicklung weiter 
vorgeschritten ist als das andere eines Horizontalschnittes. (1, 2, a und }, 


Fig. 27. Huhn. 6-tagiger Embryo. Detail 


und sich betreffs der Topographie 


des Synencephalon mehr dem 7-tagigen Stadium nahert. Auf dem jingsten 
der beiden Serien, von dem ich in der Fig. 27 ein Detail eines horizontalen 
Schnittes abgebildet habe, lasst sich feststellen, dass im kommissuralen Teil 
(b.) das ausserhalb der Kommissurenbiindel gelegene Stratum cellulare 
externum (1) eine bedeutende Masse von ziemlich dicht gelagerten Zellen 
bildet. Im prakommissuralen Teil (a.) ist ein breites, von saulenartig angeord- 
neten Zellen aufgebautes Stratum cellulare internum und ein nach aussen 
davon gelegenes, lichtzelliges Stratum cellulare externum zu sehen. In dem 
erstgenannten ist der hintere Teil (2) von dem Stratum ependymale abgeriickt 
und gewinnt schon wahrend der ersten Hialfte des 7. Bebriitungstages eine 
ausgepragte Selbstandigkeit. 

Die frontalen Schnitte zeigen, mit dem vorigen Altersstadium verglichen, 
eine weitere Differenzierung. Die Fig. 25, die die Pars dorsalis synence- 
phalica ziemlich weit hinten durch eine frontale Ebene ihres kommissuralen 
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Teils durchschneidet, zeigt nach innen von den Kommissurbindeln (KO.) 
ein sehr diinnes, dem Stratum ependymale dicht anliegendes Stratum cellulare 
internum (vgl. Fig. 27). Nach aussen von den betreffenden Biindeln liegt eine 
Masse dichtstehender Zellen, die an das Mesencephalon (./.) grenzend sich 
als eine gebogene Platte durch den ganzen Dorsalteil erstrecken (1). Es ist 
dies das vorher besprochene Stratum cellulare externum (Fig. 27, 1) des 
kommissuralen Teils, das sich schon gut absetzt und das, wie in dem fol- 
genden gezeigt wird, fiir den Kernaufbau des hinteren Synencephalon von 
grosser Bedeutung ist. In dem unteren Teil der Pars dorsalis ist nach innen 
von der genannten Bildung noch eine deutliche, dichtzellige Platte (2) ge- 
legen. Diese reprasentiert den hier noch weiter entwickelten hinteren Teil 
(Fig. 27, 2) des Stratum cellulare internum von dem prakommissuralen Teil 
des Synencephalon, der durch die mit dem Eintritt des 7. Bebrittungstages 
immer starker ausgepragte schiefe Verschiebung der syn-mesencephalen 
Grenzebene in der Richtung nach vorn-aussen zum Teil in derselben fron- 
talen Schnittebene wie die mit 1 bezeichnete Platte zu liegen kommt. Sie ist 
nach unten weit von dem Stratum ependymale abgeriickt und eine nachtrag- 
liche Zellenauswanderung hat wieder ein deutliches an der Ventrikelwand 
gelegenes Stratum cellulare internum gebildet, das durch die Platte 2 von 
einem Gebiet mit locker angeordneten Zellen geschieden ist. Weiter nach 
vorn ist in dem prakommissuralen Teil (Fig. 26, P. d. s.) ein dickes, 
sich der Ependymschicht anschliessendes Stratum cellulare internum und ein 
breites von ziemlich dicht gelagerten Zellen aufgebautes Stratum cellulare 
externum zu sehen. Das erstere erscheint auf Querschnittbildern nicht durch- 
gehend kompakt, sondern mehr oder weniger in kleine Zelleninseln zerlegt. 

Die Abgrenzung der Pars dorsalis (P. d. s.) von der Pars lateralis (P. /.) 
lasst sich in der ausseren Halfte der Wandung sehr gut durch die scharfe 
Abgrenzung des dichtzelligen Stratum cellulare externum und der mit 2 be- 
zeichneten Zellenplatte feststellen. Das Stratum cellulare internum zeigt da- 
gegen keine scharf markierten Verschiedenheiten. 

8-tagiger Embryo. Bei der Besprechung der Entwicklung des 
Synencephalon tibergehe ich das 7-tagige Stadium, indem ich nur bemerke, 
dass die Differenzierungen, mit denen wir uns hier unten beschaftigen wollen, 
schon auf der letztgenannten Entwicklungsstufe in ihrer Anlage zu sehen 
sind, wenn sie auch jedenfalls weniger scharf ausgepragt sind. 

Auf dem 8-tagigen Stadium hat die Entwicklung der allgemeinen Kon- 
figuration des Diencephalon eine Richtung genommen, deren Auseinander- 
setzung zum Verstandnis der Bauverhaltnisse des ausgebildeten Gehirns von 
grosster Bedeutung ist. 

Gleichzeitig mit einer besonders kraftigen Vermehrung der Zellenmassen 
hat ein sehr starker Breitenzuwachs der Gehirnwande stattgefunden. Bei 
dieser Vergrosserung des Gehirns nimmt das Synencephalon eine Zwischen- 
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lage zwischen zwei sich machtig einfaltenden Partien ein. Hinter ihm wachsen 
die Lobi optici wie auch der basale Teil des Mesencephalon kraftig aus; die 
ersteren setzen ihre schon vorher eingeleitete vorwarts gerichtete Vorstilpung 
fort. Vor dem Synencephalon haben die parencephalen Zellenmassen einen 
kraftigen Zuwachs erfahren infolge des Widerstandes, den das ebenfalls 
durch eine bedeutende Volumzunahme ausgezeichnete Hemispharenhirn im 
begrenzten Schadelraum ihrem Fortwachsen nach vorn bildet. Das Synence- 
phalon ist zwischen dem Mesencephalon und dem Parencephalon posterius 
kraftig zusammengedriickt worden, was, wie auf sagittalen Schnitten zu sehen 
ist, vor allem auf der Zusammendrickung der kommissuralen Dachplatte 
durch eine tiefere mittlere Einsenkung zu einem diinneren vorderen und 
einem dickeren hinteren Blatt beruht (Fig. 28). Diese Einknickung wird durch . 
die vorhergenannte Einwolbung der Dach- 
platte auf dem 6-tagigen Stadium einge- 
leitet, wahrend gleichzeitig die Kommissur- 
platte sehr bedeutend verdickt wird. Man 
kann schon bei dem 7-tagigen Embryo 
die betreffende Einknickung in der Mitte 
des Daches sehr wohl ausgebildet sehen 
(Fig. 22). 

Die weitere Ausbildung des Zwischen- 
hirns wird ausserdem dadurch charakteri- 


siert, dass die segmentalen Grenzebenen 
sehr schrag zu liegen kommen, und dass 
innerhalb der Segmente die oberen Zellen- 
saulen sich lateralwarts tiber die unteren 


vorw6lben. Da, wie sich schon vorher fest- 

stellen liess, bei dem Hervorstilpen der 

Lobi optici ihre lateralen Teile weit mehr 

als die medialen nach vorn fortriicken, liegt Fig. 28. Huhn. 8-tagiger Embryo. 
die aussere Grenze zwischen dem Mittelhirr 
und dem Synencephalon viel weiter frontal 

als die innere, und die Grenzebene ist somit sehr schrag von innen-hinten nach 
aussen-vorn gerichtet. Dies Verhaltnis betrifft auch die ventralwarts von dem 
Sulcus limitans gelegenen Teile. Wie PALMGREN (1921) nachgewiesen hat, liegt 
medialwarts die Grenzebene zwischen Mes- und Synencephalon dicht vor dem 
Komplex der Oculomotorius-Kerne. Ein Blick auf die Fig. 28, in der ich 
die Kerne in rechtwinkliger Projektion auf die Sagittalebene gezeichnet habe, 
. lasst uns erkennen, dass der mesencephale Nucleus ruber (Nc. r.) vor den 
okulomotorischen Kernen. (Nc. oc.) zu liegen kommt. Dies Verhaltnis wird 
durch die Fig. 29 erklart. Die letztere stellt ein Detail eines Horizontalschnittes 
von dem 7-tagigen Stadium dar, der so getroffen hat, dass der Boden dicht 
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unter dem Ventrikel des Synencephalon durchschnitten worden ist. Wir 
kénnen hier die gegenseitige Lage der Kerngruppe des Nervus III (Ve. oc.), 
des Kernes des dorsalen Langsbiindels (Nc. f. d.) und des Nucleus ruber 
(Ne. r.) feststellen. Der letztere ist noch nicht so weit nach vorn geruckt, 
wie auf dem folgenden Stadium. Die Grenzebene zwischen dem Mittelhirn 
und dem Synencephalon lasst sich u. a. dadurch erkennen, dass im Grenz- 
gebiet die Zellen sparlicher vorkommen. Diese Ebene hat somit eine Richtung, 
wie sie durch die gestrichelte Linie auf der Abbildung angegeben ist, die ganz 
wie im dorsalen Gebiet, wenn auch etwas weniger schrag verlauft. Dem- 
zufolge sieht man auf frontalen Schnitten durch das 8-tagige und spatere 
Stadien den Nucleus ruber seitlich von dem Kern 
des hinteren Langsbindels gelegen. 

Wie schon gesagt, sind die seitlichen Teile aus- 
serdem recht kraftig nach unten herabgeriickt, was 
zur Folge hat, dass bei rechtwinkliger Projektion 
auf die Sagittalebene die lateralen Grenzen der hori- 
zontalen Zellensaulen weit unter den medialen und 
die seitlich liegenden Kerne unter ihrer Ursprungs- 
statte an der Ventrikelwand zu liegen kommen. 

Betreffs der Verhaltnisse, die von dem Sagit- 
talbild dargeboten werden, sei ubrigens nur be- 
merkt, dass die synencephale Bodenplatte noch 
starker als vorher nach vorn abfallt und ohne 
aussere Grenzmerkmale in den hinter dem Tuber- 
culum posterius gelegenen Teil des parencephalen 
Bodens tibergeht. Nach hinten bildet wie vorher 
zontalschnittes, der den Bo- die winklige Abknickung des Bodens ein Merkmal 
TT zur Bestimmung der Lage der syn-mesencephalen 

Grenze in der Mittelebene. 

Bei einer Untersuchung des feineren Aufbaus des betreffenden Hirnteils 
finden wir, dass auf dem vorliegenden Stadium mehrere Kernanlagen in ihm 
zu sehen sind. 

Die Pars ventralis (Fig. 30, P. v.) nimmt in dem ventromedialen Gebiet 
einen verhaltnismassig sehr beschrankten Raum ein. Infolge der Herunter- 
wolbung der seitlichen Teile des Gehirns, wobei das am meisten mediobasal 
gelegene Gebiet nicht mit hineinbezogen worden ist, findet sich auf der Aussen- 
seite eine breite mediobasale Grube, die ich Fossa medialis basalis benenne 
(Fig. 30, F. mb.). Derjenige Teil des basalen Abschnittes des Synencephalon, 
der die Seitenwande dieser Grube bildet, gehOrt zur Pars ventralis (P. v.). 
In der letztgenannten setzt sich der dem Stratum ependymale zunachst an- 
liegende Teil der Zellenmasse in dem Stratum cellulare internum (St. c. i.) 
des medialen Teils fort. Diesem Teil entspricht die Hauptmasse der Pars 
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ventralis der vorigen Stadien; nach aussen davon finden sich nunmehr zer- 
streute Zellen, die als ein Stratum cellulare externum bezeichnet werden 
konnen. In der Grenzebene lassen sich zwischen der Hauptmasse, die somit 
nun ein Stratum cellulare internum bildet, und der Innenschicht der Pars 
medialis keine zytoarchitektonischen Differenzen feststellen, morphologisch 
kann aber wie vorher die Grenze als eine Abknickung in dem betreffenden 
Zellenband nachgewiesen werden. Der seitliche Teil der zelligen Hauptmasse 
der Pars ventralis ist als ein im Querschnitt eiformiger Haufen von grossen 
Zellen, die sich im ganzen genommen kraftiger als diejenigen seiner Matrix- 
schicht farben, ausgebildet (Fig. 30, Nc. f. d.). Diese Kernanlage ist auf der 
Fig. 28 (Nc. f. d.) projiziert worden. Topographisch liegt sie vor den Kernen 


Fig. 30. Huhn. 8-tagiger Embryo. Frontalschnitt in der Ebene Nr. 30 auf der 
Fig. 56. (m, s. Text.) 


des dritten Gehirnnerven (vgl. Fig. 29), hinten ist sie aber auf dem vor- 
liegenden Stadium noch nicht scharf umschrieben. Die Lagebeziehungen des 
betreffenden Kernes, welcher zufolge der vorher beschriebenen Verschiebung 
der syn-mesencephalen Grenzebene auf frontalen Schnitten nach innen von 
dem Nucleus ruber zu liegen kommt, scheint mir seine Identifizierung als 
Nucleus fasciculi longitudinalis dorsalis zu bestatigen. Medialwarts von dem 
unteren Teil dieses Kernes sind oberhalb der Fossa medialis zwei unbedeu- 


tende Zellenstrange vorhanden, die in der Mittellinie unterhalb des Ventrikels 
durch einen sehr schmalen, zellenarmen Zwischenraum voneinander ge- 
schieden sind (Fig. 30, m.). Die betreffenden Strange reprasentieren die auf 
den vorigen Stadien jederseits von der Mittellinie gefundenen, kleinen, 
medialen Zellenhaufen. 
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ln der Pars medialis (Fig. 30, P. m.) schliesst sich an das Stratum 
ependymale das dichte und verhaltnismassig breite Stratum cellulare internum 
an, von dem schon die Rede war. Das grdsste Gebiet wird von dem nach 
aussen davon gelegenen Stratum cellulare externum ausgefillt, das haupt- 
sachlich aus ziemlich grossen, unregelmassig zerstreuten Zellen besteht, die 
auf frontalen Schnitten in der Mitte des betreffenden Abschnittes am 
dichtesten liegen. Ganz oberflachlich hat sich ein aus dicht zusammen- 
gedrangten Zellen gebildeter Kern (Fig. 30, Vc. ect.) angelegt. Dies ist der 
Nucleus ectomammillaris in dem Sinne, wie dieser Name, der von verschie- 
denen Verfassern als Bezeichnung fiir recht viele, gar nicht identische oder 
homologe Kerne beniitzt worden ist, von PALMGREN (1921) verwendet wird. 
Der letztgenannte Verfasser gibt von dem Nucleus ectomammillaris an, dass 
er beim Huhn seinem Ursprung nach zum Teil mesencephal, zum Teil dem 
Zwischenhirn angehGrig ist. Diese Frage ist recht schwierig zu entscheiden, 
vieileicht ist es tiberhaupt nicht méglich, weiter als zu einer Annahme zu 
kommen. Falls man — wie der zitierte Verfasser — ohne Rekonstruktions- 
bilder, die eine nahere Lagebestimmung ermdglichen, die Schnitte untersucht, 
erhalt man sehr leicht den Eindruck, dass der hintere Teil des betreffenden 
Kernes zum Mittelhirn gehort. Bei graphischer Darstellung (Fig. 28, Vc. ect.) 
erhalt man aber ein Bild, das, meiner Ansicht nach, unbedingt dafir spricht, 
dass der ganze Nucleus ectomammillaris ein synencephaler Kern ist. 

In der Pars lateralis setzt sich das ein wenig von dem sehr diunnen 
Stratum ependymale abgeriickte Stratum cellulare internum von den ihm 
benachbarten Teilen derselben Schicht ab (vgl. Fig. 30). Das Stratum cellu- 
lare externum besteht aus zerstreuten Zellen, die keine konzentrierten Kern- 
anlagen aufzuweisen haben. 

Uber die Pars dorsalis synencephali orientieren wir uns am besten auf 
horizontalen Schnitten (Fig. 32). Wie vorher lasst sich ein prakommissuraler 
Teil von einem kommissuralen unterscheiden. In dem letztgenannten zieht 
die Hauptmasse der kommissuralen Biindel ziemlich dicht an dem Stratum 
ependymale. Diejenige Zellenschicht, die sich auf den vorigen Stadien inner- 
halb der Fasern vorfand, ist nur als ein dinner, zelliger Belag ausserhalb 
der Ependymschicht vorhanden (vgl. Figg. 32 und 30, st. c. i. in P. d. s.). 
Die Zellenschicht, welche sich wahrend der Entwicklung nach aussen von 
und zwischen den Kommissurbundeln angehauft hat, hat an Machtigkeit sehr 
stark zugenommen. In derselben ist eine im horizontalen Querschnitt runde 
Kernanlage (Fig. 32, H. Kp.) ausgebildet worden, die auf dem Horizontalbild 
direkt in der vorderen Verlangerung derjenigen Tectumschicht liegt, die 
von Ris (1899) mit No. 3 bezeichnet wird. 

Ich benenne diese Anlage die hintere Kernplatte des Synence- 
phalon. Auf Frontalschnitten (Fig. 30, H. Kp.) erscheint sie als eine lange, 
ziemlich breite und nach innen gekriimmte Platte, die dicht an der mes- 
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encephalen Grenze liegt und aus sehr dicht angehauften Zellen aufgebaut ist 
(vgl. auch die Projektion H. Kp. auf Fig. 28). 

In dem prakommissuralen Teil des Synencephalon ist die Segmenthdhle 
noch deutlich. Die frihere, reihige Anordnung seiner Zellen ist nunmehr vollig 
verschwunden. Die Hauptmasse seiner zelligen Bestandteile wird von einer 
Masse unregelmassig zerstreuter Zellen ge- 
bildet, die sich von der davor hegenden 
parencephalen Zellenmasse scharf absetzt. 
In dem hinteren Teil der betreffenden syn- 
encephalen Masse hat sich aber eine Kern- 
anlage (Fig. 32, Nc. sp.) herausdifferen- 
ziert. Um die Ausbildung derselben zu er- ~ 
klaren, verweise ich auf die Fig. 31, die 
einer horizontalen Serie von der 7-tagigen 
Altersstufe entstammt. In dem _hinteren 
Teil der prakommissuralen Partie hat sich 
dicht ausserhalb der Ependymschicht, vor 
und etwas unter dem vorderen Teil der 
sich hervorwolbenden Anlage der hinteren 
Kernplatte ein Haufen von dichtgedrangten 
Zellen (Nc. sp.) gebildet. Auf den beiden 
folgenden Abbildungen (Figg. 32 und 33, 
von einem 8- resp. 9-tagigen Embryo) ist 
diese Anlage im Anschluss an die hintere 
Kernplatte nach aussen geriickt, und gleich- 
zeitig wird die letztere an der dusseren 
Seite des betreffenden Zellenhaufens vor- 
warts verschoben, so dass die beiden Kern- 
anlagen in etwa derselben Frontalebene zu 
liegen kommen (vgl. Fig. 28, Ne. sp. und 
H. Kp.). 

Die betreffende Kernanlage Nc. sp. ist, 
wie ein Vergleich mit spateren Stadien 
lehrt, die Anlage des Nucleus spiriformis. zontaler Schnitte von dem 7- (Fig. 
Auf frontalen Schnitten liegt dieser Kern 31)» & (Fig. 32) und o-tagigen (Fig. 

33) Embryo. Vergr. 33 X. 

(Fig. 30, Ne. sp.) als eine nach innen 
gekrummte, bogenformige Zellenplatte dicht innerhalb der hinteren Kern- 
platte. Da der prakommissurale Teil — ein von mir aus praktischen Griinden 
benutzter, rein topographischer Begriff — nicht die Dachplatte 
erreicht, erstreckt sich die hintere Kernplatte dorsalwarts weiter als der 
Nucleus spiriformis. 

Es lasst sich auf dem Frontalbild feststellen, dass die Zellen der Pars 
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dorsalis synencephali ttberhaupt dichter als diejenigen der Pars lateralis ange- 
ordnet sind, so dass die Grenzebene zwischen diesen beiden Teilen ganz gut 
festzustellen ist. 

Ganz oberflachlich liegt im prakommissuralen Teil eine Platte von 
grossen, aber sich ziemlich blass farbenden Zellen (Figg. 31, 32 und 33, 
S. o. S.). Infolge der wahrend der Entwicklung stattfindenden Verschiebung 
der dusseren Teile nach vorn riickt diese Platte immer mehr seitlich von dem 
hinteren parencephalen Gebiet hervor, eine Verschiebung, in die auch ein Teil 
der zelligen Hauptmasse des prakommissuralen Teils des Synencephalon mit- 
einbezogen wird. Bei demjenigen 8-tagigen Embryo, welcher den Rekon- 
struktionsbildern 28 und 56 zugrunde liegt, hat diese Verlagerung schon eine 
Entwicklungsstufe erreicht, die etwa den Verhiltnissen bei dem auf der 
Fig. 33 dargestellten 9-tagigen Stadium entspricht. Wir sehen bei dem ge- 
nannten Embryo, wie sich die betreffende oberflachliche Schicht des Syn- 
encephalon vor der ventrikularen Grenze zwischen dem Synencephalon und 
dem Parencephalon posterius verschoben hat (Figg. 28 und 54, S. o. S) und 
wie der vordere Teil dieser Schicht samt dem nach innen davon gelegenen 
Teil der prakommissuralen Hauptmasse nach aussen von dem mittleren Kern- 
komplex des Parencephalon posterius gelegen ist (Fig. 54, S.). Weit nach 
vorn und oben, dicht hinter der par-synencephalen Grenzebene, liegt im Syn- 
encephalon ein auf diesem Stadium deutlich abgegrenzter Kern, den ich 
Nucleus dorsofrontalis synencephali benenne (Figg. 28 und 53, Ve. df.). 

Es sei zuletzt erwahnt, dass die Aufwolbung — der Toruswulst — an 
der Basis des tektalen Teils des Mesencephalon in dem vordersten Teil des 
Mittelhirns nicht mehr die Pars lateralis umfasst. Dies ist leicht aus der 
Fig. 34 zu ersehen, die dem 7-tagigen Stadium, wo noch der Sulcus limitans 
in dem betretfenden Gebiet besteht, entstammt und die einen frontalen Schnitt 
durch die vorderste Ebene des Mittelhirns darstellt. Der Schnitt veranschau- 
licht, wie der Sulcus limitans (s. 1.) ein bedeutendes Stick unter der Basal- 
furche des Toruswulstes (s. s.) verlauft. Das Gebiet, welches zwischen diesen 
beiden Furchen gelegen ist, ist die Pars lateralis. Die basale Torusfurche ist 
auf dem 7-tagigen Stadium mit dem Mittelhirn verstrichen, und die innere 
Wand des Synencephalon erinnert an das Verhaltnis bei dem 6-tagigen 
Embryo (vgl. Fig. 25). Bei dem 8-tagigen Stadium zeigt dagegen die ventri- 
kulare Wand eine Knickung, die eine durch das Synencephalon — und, wie 
wir in dem nachsten bschnitt finden werden, auch durch das Parencephalon 
posterius — verlaufende Langsfurche, von mir Sulcus superior benannt 
(Figg. 30 und 56, s. s.), bildet. Diese Furche oder vielleicht besser aus- 
gedruckt, winklige Biegung der Wand setzt sich als die vordere Fortsetzung 
der basalen Torusfurche fort. Ihr Verhaltnis zu den horizontalen Saulen 
scheint von keiner morphologischen Bedeutung zu sein, da sie im Synence- 
phalon ganz innerhalb des Gebietes der Pars dorsalis synencephali verlauft. 
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10-tagiger Embryo. Wir finden auf dem vorliegenden Stadium 
das von dem Synencephalon gebotene topographische Bild noch starker als 
vorher von den schon besprochenen Verschiebungen der Gehirnabschnitte 
bedingt. Infolge der oben erwahnten Zusammenfaltung der Kommissurplatte 
ist ausserdem die relative Ausdehnung des oberen Gebietes des Synencephalon 
in der Mittellinie beschrankt worden. Da wir aber von dem vorigen Stadium 
ab tiber die wichtigsten Kernanlagen des betreffenden Gehirnteils orientiert 
sind und in diesen schon geniigende Merkmale besitzen, um mit Bezug auf 
seine Zellenelemente die Ausdehnung des Synencephalon bestimmen zu 
konnen, halte ich es fiir unndtig, auf die topographischen Beziehungen dieses 
Gehirnteils weiter einzugehen, weshalb ich zu der Besprechung seines zelligen 
Aufbaues wbergehe. 

Die beiden ventralen Saulen sind 
nunmehr nicht deutlich voneinander 
abgesetzt. Sie werden darum am besten 
in einem Zusammenhang behandelt. 
Der Nucleus fasciculi longitudinalis 
dorsalis, der sich auf dem _ vorigen 
Stadium aus dem ausseren und unteren 
Teil des Stratum cellulare internum 
der Pars ventralis anlegte, hat nun- 
mehr die ganze innere Zellenschicht in 
sich miteinbezogen und umfasst auch 
den grossten Teil von dem Stratum 
cellulare internum der Pars medialis. 
Der betreffende Kern, der auf Frontal- 
schnitten die Gestalt eines dorsoventral _. 

Fig. 34. Huhn. 7-tagiger Embryo. Fron- 


langsgezogenen Bandes hat (Fig. 35, talschnitt durch den vorderen-oberen Teil 
Ne. f. d.), liegt ein Stiick von dem des Mesencephalon und den_hinteren- 
unteren Teil des Synencephalon. 

Stratum ependymale abgerickt und er- 

streckt sich in den Seitenwanden der Fossa medialis basalis nach unten. Der 
Kern erstreckt sich von der par-synencephalen Grenzebene zu dem okulomoto- 
rischen Kernkomplex (Fig. 36, Nc. f. d.). Er besteht aus ziemlich grossen 
Zellen, die sich mit Kresylviolett stark farben. Unter dem Ventrikel, median 
von dem Nucleus fasciculi longitudinalis dorsalis, liegen die zwei schon auf 
dem vorigen Stadium deutlichen Zellenstrange (Figg. 35 und 36, m.). Ich be- 
zeichne sie als Nucleus medioventralis. In dem oberen Teil des Stratum cellu- 
lare internum der Pars medialis hat sich im vordersten Bereich, dicht an der 
par-synencephalen Grenzebene, ein kleiner grosszelliger Kern, den ich Nucleus 
medialis anterior benenne (Figg. 36 und 64, Nc. m. a.), ausgbildet. Derjenige 
Teil, der als Stratum cellulare externum beschrieben worden ist, fiillt als 
eine lockere Masse ein grosses Gebiet der beiden ventralen Saulen aus. Es ist 
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nunmehr nicht moglich, darin die Teile, welche den verschiedenen Saulen 
gehéren, zu unterscheiden. Man kann iiberhaupt zusammenfassend sagen, dass 
in dem Synencephalon diejenigen Zellenelemente, welche sich nicht als aus- 
gesprochene Kerngebiete begrenzen lassen, den Zwischenraum zwischen den 
letzteren mit einer lockeren Zellenmasse ausfiillen, in der eine Spaltung in 
horizontale Saulen sich nicht mehr deutlich nachweisen lasst. Ganz an der 
Oberfliche isi in der Pars medialis der Nucleus ectomammillaris (Fig. 35, 
Ne. ect.), er reicht (Fig. 36, Ne. ect.) von der Stelle, wo der Nervus oculo- 
motorius das Gehirn verlasst, vorwarts durch das ganze Synencephalon. 
Der Sulcus limitans lasst sich in dem Synencephalon nicht nachweisen. 
Die Pars lateralis ist als selbstandiger Abschnitt nur an der Ventrikelwand 


Fig. 35. Huhn. t0-tagiger Embryo. Fig. 36. Huhn. 10-tagiger Embryo. 
Frontalschnitt in der Ebene Nr. 35 aut Graphische Rekonstruktion des Syn- 
der Fig. 65. (m, s. Text.) Vergr. 17 X. encephalon. (m, s. Text.) Vergr. 30X. 


festzustellen, wo unterhalb des dinnen Stratum ependvmale ihr nunmehr sehr 
diffuses Stratum cellulare internum (Fig. 35, St. c. i. P. 1.) gelegen ist. 

In der Pars dorsalis synencephali finden wir am weitesten nach vorn 
die oberflachliche Schicht des Synencephalon (Figg. 36, 63 und 64, S. o. S.). 
Nach innen davon bildet die zellige Hauptmasse des prakommissuralen Teils 
(Fig. 64, d. H.) eine ziemlich dichte und wohl abgegrenzte Masse. In deren 
oberem Teil liegt der Nucleus dorsofrontalis (Figg. 36 und 63, Ve. df.). 
Zwischen der Hauptmasse des prakommissuralen Teils und den Kernele- 
menten des kommissuralen Teils ist der von dem ersteren abgertickte Nucleus 
spiriformis, ein aus grossen, dichtgedrangten Zellen aufgebauter Kern (Figg. 
35, 36 und 64, Nc. sp.), gelegen. Die hintere Kernplatte hat sich in zwei 
definitive Kernanlagen gespalten, die ich vorlaufig den dorsalen und 
ventralen Kern der hinteren Kernplatte benenne. Die Lage der betref- 
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fenden Kerne ist aus der Fig. 36 (h. Kp. d. und h. Kp. v.) zu ersehen. 
Der dorsale Kern (Fig. 64, h. Kp. d.) besteht aus einer scharf umschriebenen 
Masse von ausserordentlich stark zusammengedrangten Zellen, die sich sehr 
dunkel farben. Der ventrale Kern (Fig. 35, h. Kp. v.) enthalt kleinere und 
mehr diffus angeordnete Zellen. Hinter dem dorsalen Kern der hinteren Kern- 
platte ist ein U-formig gebogener, sehr konzentrierter Kern, den ich Nucleus 
posterior synencephali benenne (Fig. 36, Nc. p. s.), in dem hintersten Bereich 
des Synencephalon gelegen. Nach aussen von dem ventralen Kern der hin- 
teren Kernplatte liegt ein kleinzelliger, oberflachlicher Kern, von mir als 
Nucleus externus synencephali bezeichnet (Figg. 35, Nc. ex.), der nach vorn 
an den unteren Teil der oberflachlichen Schicht S. 0. S. grenzt. 

Das Synencephalon hat damit eine 
Entwicklungsstufe erreicht, wo fast alle 
Kerne des vollgebildeten Gehirns ange- 
legt worden sind. Um die Deutung der 
letztgenannten in einem spateren Kapitel 
moglich zu machen, will ich hier nur ein 
paar Bemerkungen tiber die weitere Ent- 
wicklung hinzufigen. 

Bei dem 11-tagigen Embryo erkennt 
man, dass der Nucleus dorsocaudalis 
und der Nucleus spiriformis so dicht an- 


einander gelegen sind, dass sie fast den 
Eindruck eines einzigen, sanduhrf6r- 
migen Kernes machen (Fig. 37, Ne. dc. 
und Ne. sp.). Der dorsale Kern der hin- Fig. 37. Huhn. 11-tagiger Embryo. 


Frontalschnitt durch das Zwischenhirn. 


teren Kernplatte ist von einer hellen Vergr. 17 X. 


Zone umschlossen, zwischen ihm und 

dem bedeutend weiter kaudalwarts verlagerten ventralen Kern der hinteren 
Kernplatte drangen sich der Nucleus dorsocaudalis und der Nucleus spiri- 
formis ein. Der Spiriformis-Kern reicht weit nach hinten und ist dort als 
ein scharf umschriebener Kern von rundem Querschnitt tiber dem ziemlich 
diffusen unteren Kern der hinteren Kernplatte gelegen. 


B. Das Parencephalon posterius. 


4-tagiger Embryo. Erst auf diesem Stadium ist die zellige Aus- 
wanderung von der Matrixschicht so weit gediehen, dass man von ihr geleitet 
die Bauverhaltnisse hinsichtlich der regionalen Einteilung des parencephalen 
Gebietes studieren kann. 

Die Fig. 38 stellt ein mit Hilfe von frontalen Schnitten konstruiertes 
graphisches Rekonstruktionsbild dar. 
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Die Dachregion des hinteren Parencephalon ist schon recht kraftig empor- 
gewolbt. Diese Wolbung ist jedoch hauptsachlich durch das Emporwachsen 
der Seitenplatten bedingt, wahrend die Ausstiilpung der nicht nervosen Dach- 
platte zum Dorsalsack nur in dem vordersten Bereich und auch dort sehr 
wenig als eine leichte Vorwélbung des epithelialen Daches zu sehen ist. 

Die hintere Grenze des Parencephalon posterius gegen das Synencephalon 
wurde in dem vorigen Abschnitt besprochen (vgl. Fig. 38, F. p. s.). 


Fig. 38. Huhn. 4-tagiger Embryo. Graphische Rekonstruktion des 
Zwischenhirns. Die transversalen Ziffern geben die Schnittebene der 
resp. Abbildungen an. Vergr. 50 X. 


Die vordere Grenze zwischen dem Parencephalon anterius und dem Par- 
encephalon posterius kann mit einer kurzen Unterbrechung rings um das 
Gehirn verfolgt werden. Wie schon gesagt, lauft die Verlangerung der 
ausseren Grenzfurche auf einen Punkt dicht hinter dem dorsomedialen Teil 
der tel-parencephalen Grenzfurche hinaus. Wie auf frontalen Schnitten gut 
zu sehen ist; ragt das von der Taenia thalami beanspruchte Gebiet auf der 
Oberflache ein wenig hervor, wodurch an deren Unterseite oberflachlich eine 
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Furche gebildet wird. Diese miindet nach vorn in die Fissura tel-parence- 
phalica, nach hinten geht sie in der Grenzfurche zwischen dem Parencephalon 
anterius und dem Parencephalon posterius auf. Der Verlauf dieser Furche 
wird durch die Fig. 38 illustriert. Auf denjenigen Schnitten, die dicht hinter 
dem dorsomedialen Teil der tel-parencephalen Grenzfurche (F. ¢. p.) liegen, 
ist die Richtung des subtaenialen Anteiles (F. st.) der Furche mehr oder 
weniger horizontal. Sobald die Schnitte mehr auf die nervésen Seitenplatten 
des Parencephalon ubergreifen, erscheint sie nach unten abgebogen (F. p,— 
?,) und verlauft in ziemlich gerader Richtung gegen den ventromedialen 
Teil der Grenzfurche (F. 

Da der vordere Anteil der somit zu der Fissura_ tel-parencephalica 
ziehenden, ausseren Furche erst durch das Auftreten des sich leicht vor- 
wolbenden, zellenfreien Gebietes, das spater von der Taenia durchzogen wird, 
ausgebildet wird, halte ich es nicht fiir 
wahrscheinlich, dass wir jenen Teil 
(F. st.) als den morphologisch vor- 


Ftp Fp-s Fs-m 


Fig. 39. Huhn. 4-tagiger Embryo (jiinger als Fig. 40. Huhn. 4-tagiger Embryo. 
der auf Fig. 11 abgebildete). Horizontalschnitt Graphisch-plastische Rekonstruktion 
durch das Zwischenhirn. des Zwischenhirns. 


deren Teil der Grenzfurche zwischen dem Parencephalon anterius und 
posterius auffassen konnen, sondern als eine durch die genannte Hervor- 
w6ibung spater hervorgerufene Bildung. 

Ausser der ausseren Grenzfurche und einer unten zu besprechenden 
Grenzzone zwischen den Zellenmassen wird die betreffende Grenzebene durch 
einen gleichartigen, an der Ventrikelwand hervorragenden Wulst wie der- 
jenige, der nach innen die par-synencephale Grenze bildet, angegeben (Fig. 39, 
w.). Dieser Wulst (Fig. 38, —-—-—) sowohl, wie die aussere Furche 
(F. p,—p,) reichen nach unten tiber ein Gebiet, das, wie die nahere Priifung 
zeigt, der ‘dorsalwarts von dem hier nur noch in,seinem horizontalen Verlauf 
ausgebildeten Sulcus limitans (s. /.) gelegenen Partie entspricht. Zunachst 
nach unten von der genannten Furche ist weder die eine, noch die andere 
jener Bildungen vorhanden, indem demjenigen Teil, der als Pars medialis 
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bezeichnet worden ist, jede Andeutung einer segmentalen Gliederung mangelt. 
Andererseits ist eine solche in der Pars ventralis zu finden. In der Mittellinie 
des Bodens ist, wie schon gezeigt wurde, eine Grenzfurche (Fig. 38, 
F. p,—p,*) ausgebildet, welche auf dem vorliegenden Stadium ein kurzes 
Stiick nach oben zieht. Ausserdem besteht zwischen den Zellenmassen ein 
segmentaler Unterschied, wovon unten die Rede sein wird. 

Die Fig. 40 stellt die plastischen Verhaltnisse der ventrikularen Flache 
des Zwischenhirns von einem 4-tagigen Embryo dar. In dem oberen Teil sind 
drei hintereinander liegende Gruben zu sehen. Es sind dies die drei segmen- 
talen Ausstilpungen, von denen schon friiher die Rede war. Die vorderste, 
welche bedeutend schmialer als die zweite ist, stellt die Segmenthohle des 
Parencephalon anterius vor. Zwischen dieser und der breiten, zweiten Hohle, 


Fig. 41. Huhn. 

4-tagiger Em- 

bryo. Frontal- 

schnitt in der 

Ebene Nr. 4! Fig. 42. Huhn. 4-tagiger Embryo. Fron- 

auf der Fig. 38. talschnitt in der Ebene Nr. 42 auf der 
Vergr. 40 X. Fig. 38. (7, / und v, s. Text.) Vergr. 40 X. 


die dem Parencephalon posterius gehdrt, wélbt sich der interparencephale 
Grenzwulst empor. Die dritte Hohle, von der davorliegenden durch die par- 
synencephale Grenzleiste geschieden, umfasst den prakommissuralen Teil des 
Synencephalon. In dem Parencephalon posterius ist infolge der durch die Ver- 
mehrung der Zellen zunehmenden Breite der Seitenwande schon der untere 
Teil des oberhalb des Sulcus limitans gelegenen Gebietes so kraftig aus- 
gewachsen, dass die segmentale Ausstilpung nicht mehr zu sehen ist. Unter- 
halb des Sulcus limitans zeigt der Ventrikel keine derartigen segmentalen 
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Ausstilpungen betreffs der beiden hinteren Segmente. In dem Parencephalon 
anterius ist in der Ausstiilpung der Seitenwande des Infundibulum der untere 
Teii der Segmenthohle enthalten. 

Nach dieser kurzen Orientierung gehe ich dazu tiber, an der Hand von 
Schnittbildern den Aufbau des hinteren Parencephalon naher zu besprechen. 

Der Sulcus limitans bildet das am deutlichsten hervortretende Merkmal 
der horizontalen Einteilung des betreffenden Gehirnteils. In dem Synence- 
phalon fanden wir auf dem vorliegenden Stadium, dass diese Furche als eine 
seichte und ziemlich breite Grube zwischen den entsprechenden Zellensaulen 
auftritt. Nach vorn reicht auf dem vorliegenden Stadium der Sulcus limitans 
durch das Parencephalon posterius bis dahin, wo dies Segment an das Par- 
encephalon anterius stOsst, und ist hier sogar besser als in dem Synencephalon 
ausgepragt (Fig. 41, s. J.). Sein Verlauf wird durch die Fig. 38 (s. J.) ver- 
anschaulicht. 

Das hintere Parencephalon wird von der genannten Furche in einen 
oberen und einen unteren Abschnitt geteilt. In dem letzteren sind die beiden 
horizontalen Saulen, die Pars ventralis und die Pars medialis, zu unter- 
scheiden. 

Die Pars ventralis des Parencephalon posterius schliesst sich dem ent- 
sprechenden Teil des Synencephalon an ohne andere Abgrenzung als die vor- 
her erwahnte ventrale, dussere Grenzfurche. Sie wird von einer gleichartigen 
Masse von sich ziemlich schwach farbenden Zellen ausgefillt (Fig. 38, c.), 
von denen die medialsten etwas mehr zerstreut liegen und dem medialen Zellen- 
haufen in der Pars ventralis des Synencephalon entsprechen. In dem vor- 
dersten Teil des Segmentes begegnen sich die beiderseitigen Anteile der Zellen- 
masse in der ventralen Mittellinie und bilden eine ziemlich lockere Zellen- 
briicke (Fig. 38, c,). Vor dieser Briicke zieht die ventrale Grenzfurche 
zwischen den beiden parencephalen Segmenten auf der Oberflache der Pars 
ventralis empor. Von dem hintersten Teil der Zellenmasse in der Pars 
ventralis des vorderen Parencephalon ist der dem Parencephalon posterius 
angehorige Teil derseiben horizontalen Saule durch ein kleines zellenarmes 
Grenzgebiet geschieden (Fig. 42, ip.). Uberhaupt zeigt die Pars ventralis in 
dem Parencephalon posterius eine ziemlich geringe Entwicklung. Dasselbe 
Verhaltnis gilt von der Pars medialis, die, wie im Synencephalon, von einem 
Stratum cellulare internum und einem von einem dichteren unteren und einem 
mehr zellenarmen oberen Teil bestehenden Stratum cellulare externum ge- 
bildet wird. 

Die oberhalb des Sulcus limitans liegende Partie bildet den weitaus 
grossten und umfangreichsten Teil des Parencephalon posterius und ist der 
Mutterboden fast aller der auf spateren Stadien sich entwickelnden Kerne 
des letztgenannten Gehirnteils. Die Auswanderung von Zellen aus der Matrix- 
schicht beginnt in dem unteren und vorderen Teil. Sie befindet sich auf der 
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vorliegenden Altersstufe in einem Anfangsstadium und zeigt eine nach aussen 
von der Matrixschicht gelegene, aber mit ihr noch recht innig zusammen- 
hangende Schicht von Zellen (Figg. 43 und 44, P. s.), deren Masse gegen 
die Grenzebene zwischen dem Parencephalon posterius und anterius und 
gegen den Sulcus limitans am breitesten ist, um sich nach oben und nach 
hinten zu verjiingen. Diese ausgewanderte Zellenmasse zeigt im ganzen ge- 
nommen eine lockerere Anordnung ihrer Zellen als die Matrixschicht. Ganz 
oberflachlich sind die Zellen mehr konzentriert und bilden eine sehr diinne. 
von der Hauptmasse nicht scharf begrenzte aussere Kruste. 


Fig. 43. Huhn. 4-tagiger Fig. 44. Huhn. 4-tagiger Em- 

Embryo. Frontalschnitt in : bryo. Frontalschnitt in der Ebene 

der Ebene Nr. 43 auf der Nr. 44 auf der Abb. 38. 
Fig. 38. Vergr. 60 X. Vergr. 60 X. 


In dem engen Gebiet zwischen dem inneren Wulst (Figg. 42 und 44, w.) 
und der ausseren Grenzfurche zwischen den beiden parencephalen Segmenten 
(F. p,—p,) hat keine oder jedenfalls eine nur ausserst unbedeutende Zellen- 
auswanderung stattgefunden. Es bildet sich somit hier eine fast zellenfreie 
Grenzzone zwischen den betreffenden Segmenten aus, die ich als Zona limitans 
interparencephalica bezeichne. 
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Bei dem 5-tagigen Embryo [asst sich eine interessante Tatsache 
feststellen. Infolge des kraftigen Auswachsens der Zellenmassen in dem 
oberhalb des Sulcus limitans gelegenen Teile des Parencephalon posterius 
tritt der urspriingliche Grenzwulst eigentlich nur in dem obersten Bereich 
deutlich hervor und wird nach hinten immer mehr in die Gesamtwolbung 
miteinbezogen. Wir sehen aber nun, dass an der Spitze des Grenzwulstes eine 
kleine aber gut zu verfolgende Furche auftritt, die, wie die Durchmusterung 
verschiedener Schnittserien zeigt, die vordere Fortsetzung des Sulcus limitans 
ist. Diese Furche biegi somit, an der Hintergrenze des Parencephalon anterius 
angelangt, von ihrem horizontalen Verlauf ab und setzt sich auf dem inter- 
parencephalen Grenzwulst nach oben fort. Ich deute dies Verhaltnis derart, 
dass die Pars superior, d. h. das oberhalb des Sulcus limitans gelegene Zellen- 
gebiet, mit dem Parencephalon posterius endigt, und dass somit der vordere 
Teil der Grenze zwischen der Pars superior und der Pars medialis mit der 
Grenzebene zwischen den beiden parencephalen Segmenten zusammenfallt. 
Diese Ansicht wird ausserdem dadurch gestitzt, dass im Parencephalon 
anterius der oberhalb der Pars ventralis liegende Teil ein seiner Lage nach 
einheitliches Gebiet bildet. Es lasst sich andererseits die Moglichkeit denken, 
dass der aufsteigende Teil der Furche eine vollig sekundare Bildung ist und 
dass in dem Parencephalon anterius das oberhalb der ventralen Saule liegende 
Gebiet in sich die mediale Saule und die Pars superior ohne gegenseitige 
Differenzierung vereinigt. Dagegen spricht aber erstens die Tatsache, dass es 
wahrend der embryonalen Entwicklung nicht mdglich ist, in dem betreffenden 
Gebiet eine derartige Zusammensetzung aus verschiedenen horizontalen Kom- 
ponenten nachzuweisen. Damit wiirde eine derartige Deutung ganz auf der 
aprioristischen Voraussetzung fussen, dass sich die Pars superior nach vorn 
uber das Parencephalon posterius hinaus fortsetzen mtsste, eine Annahme, 
fir die gar keine Beweise vorliegen. 

5%4-tagiger Embryo. Die Fortbildungen, welche das Parence- 
phalon posterius wahrend des 5. und der ersten Halfte des 6. Bebriitungstages 
erleidet, sind vorwiegend durch die infolge fortschreitender Zellenvermehrung 
zunehmende Breite der Wande und durch die beginnende Ausstiilpung der 
epithelialen Dachplatte charakterisiert. Die geringste Differenzierung zeigen 
die beiden unteren horizontalen Saulen. Wenn auch ihre Zellenmassen einen 
bedeutenden Zuwachs erfahren haben, ist doch die Verteilung der Zellen 
ungefahr dieselbe wie auf dem vorigen Stadium. 

Innerhalb des dorsal von dem Sulcus limitans gelegenen Teiles, den ich 
in seiner Gesamtheit Pars superior benenne, kann man in dem hinteren Gebiet 
zwei voneinander nicht scharf abgesetzte Partien (Fig. 45, P. s. 1. und P. s. d.) 
unterscheiden, welche, wie es scheint, die vordere Fortsetzung der lateralen, 
bzw. der dorsalen Saule des Synencephalon bilden. In dem ersteren Teil 
(P. s. 1.) ist die Ependymalschicht (st. e.) nach aussen von einer mit ihr 
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zusammenhangenden, breiten und dichtzelligen Schicht (St. c. i. in P. s. 1.) 
begleitet. Diese geht nach unten in das bedeutend schmalere und von der 
Wandung abgeriickte Stratum cellulare internum der Pars medialis (St. c. 1 
in P. m.) aber; nach oben ist sie von der Zellenmasse des oberen Teiles der 
Pars superior (P. s. d.) gar nicht abgesetzt. Nach aussen von dieser Innen- 
schicht folgt eine mittlere Zellenschicht (im. S.), die aus mehr zerstreut lie- 
genden Zellen aufgebaut ist. Sie ist von der iiber ihr gelegenen, dichtzelligen 
Masse der Pars dorsalis gut abgesetzt. Ganz oberflachlich folgt als eine dinne 
aussere Platte eine oberflachliche Zellen- 
schicht (/. 0. S.). Die beiden letztgenannten 
Schichten entsprechen ihrer Ausdehnung 
nach dem Stratum cellulare externum der 
Pars medialis. 

Der besprochene untere Teil der Pars 
superior ist, wie gesagt, nur in dem hin- 
tersten Bereich des Parencephalon poste- 
rius differenziert. Das nach oben (Fig. 45, 
P. s. d.) und vorn von ihm (Figg. 46 und 
47, P. s. d.) entwickelte Gebiet der Pars 
superior fullt somit den weitaus grossten 
Teil des oberhalb des Sulcus limitans gele- 
genen Gebietes aus. Es wird von einem 
verhaltnismassig breiten Stratum ependy- 
male gebildet, das ohne scharfe Abgren- 


Hauptmasse der Pars superior (Figg. 45 


Fig. 45. Huhn. 5%-tagiger Embryo. 
Frontalschnitt durch das Zwischen- und 46, 4.) tibergeht. Diese Hauptmasse, 


hirn. (4, s. Text.) Vergr. 40 X. die sehr machtig entwickelt ist, besteht aus 


dichtgedrangten Zellen und lasst nach hin- 
ten (Fig. 45) eine schwach angedeutete Spaltung in eine innere und eine 
aussere Partie erkennen. In der Hauptmasse 4. sind noch keine Kernanlagen 
angelegt worden. Nach aussen von dieser Masse liegt eine sehr diinne Kruste, 
aus dicht zusammengedrangten Zellen bestehend (Figg. 45, 46, 47, d. o. S.), 
die in dem hintersten Gebiet des Segmentes von der ausseren Zellenschicht 
(Fig. 45, 1. o. S.) des unteren Teiles der Pars superior noch sehr unscharf 
abgesetzt ist. 

Auf der Oberflache zeigt die Pars superior in ihrem vorderen und mitt- 
leren Abschnitt eine seichte Grube (Fig. 46, s. h. ¢.). Es ist dies das erste 
Auftreten des Sulcus habenularis externus, und es ist zu bemerken, dass sich 
die aussere Zellenplatte (d. o. S.) nach oben nicht tiber diese Grube hinaus 
erstreckt. 
6-tagiger Embryo. Dies Stadium zeigt dem vorigen gegeniiber 
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eine bedeutende Zunahme der zelligen Elemente und damit in Zusammen- 
hang stehende habituelle Verschiedenheiten. Am wenigsten pragt sich dies 
auf dem Sagittalbild aus, wo die relativen Veranderungen, welche die Aus- 
dehnung des hinteren Parencephalon in der sagittalen Mittelebene gegeniiber 
den nachst friheren Stadien zeigt, verhaltnismassig unbedeutend sind und 
sich vor allem in der weitaus starkeren Ausstiilpung des epithelialen Dach- 
gebietes — des Dorsalsackes — dokumentieren. 

Dagegen kénnen wir auf frontalen und horizontalen Schnittbildern fort- 
schreitende habituelle Umgestaltungen feststellen. Die Fig. 48, welche einen 
Horizontalschnitt ungefahr in der in der Figur mit 4—4 bezeichneten Ebene 


Fig. 46. Huhn. 5%4-tagiger Em- Fig. 47. Huhn. 5%-tagiger 

bryo. Frontalschnitt durch das Embryo. Frontalschnitt durch 

Zwischenhirn. (A, 1, 2, 3, * und das Zwischenhirn. Vergr. 40X. 
** s. Text.) Vergr. 40 X. 


darstellt, zeigt, wie die Seitenwande des Parencephalon posterius infolge der 
starken Zellenvermehrung in diesem Gebiet an Breite machtig zugenommen 
haben und wie der von dem Schnitte getroffene dorsale Teil des betreffenden 
Gehirnteils derart in den Ventrikel vorragt, dass die segmentale Erweiterung 
des Ventrikels innerhalb des hinteren Parencephalon nunmehr ganzlich ver- 
schwunden ist, so dass der dem letzteren gehorige Teil der diencephalen 
Wand als eine ventrikelwarts hineinragende Wolbung zwischen der Segment- 
hdhle des Synencephalon und derjenigen des Parencephalon anterius liegt. 

Frontale Schnitte zeigen beim Vergleich mit dem vorigen Stadium, dass 
die Breite der Dachplatte bedeutend zugenommen hat. Die obersten Teile 
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der Seitenwande sind deshalb recht weit voneinander geriickt, und die ventri- 
kularen Flachen des dorsalen Teils konvergieren ziemlich stark nach aussen. 
Infolge der bedeutenden Zellenvermehrung hat der oberhalb des Sulcus limi- 
tans liegende Teil eine breit birnformige Gestalt erhalten, mit dem stumpfen 
Ende nach vorn gegen die interparencephale Grenzebene gekehrt und hinten 
auf der Pars medialis ruhend. Die inter- 
parencephale Grenzleiste ist nunmehr ganz- 
lich in die W6lbung der Wand miteinbe- 
zogen, dagegen ist die Zona limitans inter- 
parencephalica gut ausgepragt und der in 
seinem horizontalen Verlauf in dem Par- 
encephalon posterius wohl ausgebildete 
Fig. 48. Huhn. 6-tagiger Embryo. Sulcus limitans (Fig. 49, s. 1.) lisst sich 


Horizontalschnitt in der Ebene A—A 
der Fig. 51. ein Stuck in der interparencephalen Grenz- 


Pe 


Fig. 49. Huhn. 6-tagiger Embryo. Fig. 50. Huh n. 6-tagiger Embryo. 
Frontalschnitt durch den hinteren Frontalschnitt in der Ebene Nr. 50 
Teil der beiden parencephalen Seg- auf der Fig. 51. (d und 25, s. 
mente. (A, s. Text.) Vergr. 33 X. Text.) Vergr. 33 X. 


ebene aufwarts verfolgen (Fig. 50, s. l.). Nach diesen Erorterungen ali- 
gemeiner Art gehe ich zur Besprechung des Aufbaues der verschiedenen 
horizontalen Saulen uber. 

Die Pars ventralis hat in dem Parencephalon posterius einen Verlauf, 
uber den die Fig. 51 (der Abschnitt zwischen v—m und dem Gehirnboden) 
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orientiert. Ihr an dem Ventrikel gelegener Teil hat eine gleiche Ausdehnung 
wie in dem Synencephalon, nur dass sie nach vorn etwas hdher ist. Die 
dorsale Grenze der Pars ventralis auf der Gehirnoberflache lauft aber 
nicht mit derjenigen auf der ventrikularen Flache parallel. Wie schon in 
dem vorigen Abschnitt nachgewiesen worden ist, hat in dem Synence- 
phalon die Grenzebene zwischen der Pars medialis und der Pars ventralis 
einen nach aussen und unten sehr schragen Verlauf, wodurch der ober- 
flachliche Teil der Pars ventralis nach unten gerichtet ist. In dem _ hin- 


a 
\ 


Fig. 51. Huhn. 6-tagiger Embryo. Rekonstruktion des 

Zwischenhirns. Die transversalen Ziffern zeigen die Schnitt- 

ebenen der auf den resp. Abbildungen dargestellten Schnitte, 

A—A: Schnittebene der Fig. 48. (2, s. Text.) Vergr. 33 X. 
teren Parencephalon bekommt die genannte Grenzebene eine weitaus mehr 
horizontale Richtung, und die dorsale, aussere Grenzlinie der Pars ventralis 
erhebt sich bogenférmig, wahrend gleichzeitig die Oberflache der letzt- 
genannten lateralwarts gerichtet wird. In dem zelligen Aufbau ist eine Fort- 
bildung darin zu sehen, dass innerhalb der dichten Zellenmasse sich ein 
dichterer, innerer, mit dem Stratum cellulare internum der Pars medialis kon- 
tinuierlicher Teil von cinem etwas mehr lockeren, ausseren unterscheiden asst. 
Die Pars medialis zeigt betreffs ihres Verlaufs die in der Fig. 51 
illustrierten Verhaltnisse. Ihre innere Dorsalkontur (m—/. i.) erhebt sich in 
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einem sanften Bogen, um sich im vorderen Teil des Segmentes wieder nach 
unten zu senken. Viel steiler riickt ihre dorsale Grenzlinie auf der Gehirn- 
oberflache (m—l. 4.) nach oben, dadurch, dass die Grenzebene zwischen der 
Pars medialis und der Pars lateralis aus der fiir das Synencephalon charak- 
teristischen, schrag nach aussen und unten gerichteten in eine mehr hori- 
zontale Lage tibergeht. Die Verteilung der Zellen innerhalb der Pars medialis 
stimmt mit den Verhaltnissen des vorigen Stadiums iiberein, obschon, wie im 
ganzen Diencephalon, die Zellenmassen machtig angewachsen sind. 

In der Pars superior kann eine kraftige Vermehrung der Neuroblasten 
festgestellt werden, was zur Folge hat, dass die Breite der Wand stark zu- 
genommen hat. Besonders in dem mittleren Teil des Segmentes setzt sich auf 
der Gehirnoberflache der Epithalamus durch den Sulcus habenularis externus 

(Fig. 50, s. h. e.) von dem unter ihm liegenden Teil der 
Pars superior ab; weiter nach hinten erscheint diese 
Abgrenzung weniger scharf lokalisiert. Wie auf dem 
vorigen Stadium ist im hinteren Teil eine horizontale 
Aufteilung der Pars superior in einen unteren (Fig. 40, 
P. s. 1.) und einen oberen Teil (P. s. d.) zu sehen. In 
dem erstgenannten folgt nach aussen von dem Stratum 
ependymale und durch ein kleines, von sparlichen Zellen 
ausgefulltes Gebiet davon geschieden, eine recht breite, 
dichtzellige Masse (J. 7. S.). Es ist dies das Stratum cellu- 
lare internum des betreffenden Teiles, welches ich schon 
auf dem vorigen Stadium als die innere Zellenschicht 
besprochen habe und das sich jetzt von dem dariber 
liegenden Teil durch grossere Zellendichte unterscheidet. 
Die mittlere Schicht in diesem unteren Teil der Pars 
superior, die bei dem 514-tagigen Embryo im Quer- 
schnitt eine fast quadratische Gestalt hat, ist jetzt mehr 
abgeplattet (Fig. 40, m. S:) und liegt als ein breites 
giger Embryo. Fron- Zellenband unter der zelligen Hauptmasse des oberen 
talschnitt in der Ebe- Tvejls. Ganz oberflachlich liegt die vorher genannte ober- 
ne Nr. 52 auf der Fig. 
st. (2, st. c.i. m.und lachliche Schicht (J. 0. S.). 
st. ¢. 4. v, s. Text.) In dem oberen Teil (Fig. 49, P. s. d.; Figg. 50 
Vergr. 33 X. und 52, P. s.) ist ein oberer, bedeutend schmalerer 
Epithalamus (£.) von dem wbrigen Gebiet zu unterscheiden. Die ihn aus- 
fullende Zellenschicht ist nicht von den darunterliegenden Zellenmassen 
abgesetzt, so dass, von dem Sulcus habenularis externus abgesehen, dem 
Epithalamus eine scharfe Abgrenzung von dem iibrigen Teil der Pars 
superior mangelt. Auf dem vorigen Stadium war hinten in der Haupt- 
masse eine Trennung in einen inneren, mit dem Stratum cellulare in- 
ternum des unteren Teiles zusammenhangenden und einen der mittleren 
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Schicht entsprechenden Teil angedeutet. Diese Trennung ist nun in dem hin- 
teren und dem mittleren Teil (Figg. 49 und 50) gut durchgefuhrt, nach vorn 
(Fig. 52) ist die betreffende Masse noch einheitlich. In der inneren Schicht 
(Figg. 49 und 50, d. i. s.), die sich nach oben von dem Epithalamus noch 
kaum absetzt, sind die Zellen dicht zusammengedrangt, nicht aber so stark 
wie in der inneren Schicht des unteren Teiles der Pars superior. Die Haupt- 
masse der Zellen, die den grdssten Raum beansprucht, besteht aus etwas 
lockerer angeordneten, sich stark farbenden Zellen, die sich oft in kleinen 
Reihen oder Gruppen zusammendrangen. In dieser Hauptmasse lasst sich 
eine beginnende Differenzierung nachweisen. Das weitaus grosste Gebiet wird 
von gleichartig angeordneten Zellen ausgefiillt (Figg. 49 und 50, A), im hin- 
teren Teil ist aber das ausserste Gebiet etwas andersgeartet, die Zellen liegen 
weniger dicht zusammen, sind aber zugleich regelmassiger verteilt (Fig. 49, 
A,). Oberflachlich liegt eine wohl abgesetzte oberflachliche Schicht (Figg. 49, 
50 und 52, d. 0. S.), die von dem unteren Teil (Fig. 49, 1. 0. S.) gut abgesetzt 
ist. Die Ausdehnung der beiden Teile der oberflachlichen Schicht der 
Pars superior in rechtwinkliger Projektion auf der Sagittalebene wird durch 
die Fig. 51 (d. 0. S.; i. o. S.) illustriert. In dem Epithalamus liegt eine Schicht 
von sehr dicht gedrangten Zellen (Figg. 49 und 50, E.) dem breiten Stratum 
ependymale dicht angeschlossen, die sich aber weder von der Innenschicht, 
noch von der zelligen Hauptmasse der Pars superior deutlich absetzt. Nach 
aussen von ihr ist in dem hinteren Teil ein ausserer Zellenstreifen, die ober- 
flachliche Schicht des Epithalamus (Fig. 49, e. 0. S.), zu sehen. 

8-taigiger Embryo. Die Entwicklung des Parencephalon posterius 
hat in manchen Punkten schon eine Stufe erreicht, die sich an die Verhalt- 
nisse des ausgebildeten Gehirns anschliesst, oder wenigstens die meisten seiner 
Kerne in ihrer Anlage zeigt. Topographisch ist das Bild, das von diesem 
Stadium dargeboten wird, von demjenigen des 6-tagigen Embryos etwas ver- 
schieden. Wie schon bei der Besprechung des Synencephalon gesagt wurde, 
schiebt sich das laterale Gebiet des Vorderabschnitts des letztgenannten Ge- 
hirnteils ein Stiick ittber das hintere Parencephalon vor. Man kann weiter 
feststellen, dass gleichzeitig mit der ausserordentlich sowohl absolut als relativ 
starken Zunahme der Breite der Gehirnwand (vgl. z. B. die beiden Figg. 49 
und 54) die ausgewanderten Zellenmassen sich immer starker in den seit- 
lichen Teilen der Pars superior verbreitet haben, was zur Folge hat, dass die 
Grenzebene zwischen der Pars superior und der Pars medialis nach aussen- 
unten ziemlich schrag abfallt, d. h. dass der Oberteil an der Aussenwand ein 
bedeutend grésseres Gebiet als an der ventrikularen Wandung beansprucht. 
Einigermassen wird wbrigens diese Disproportion dadurch kompensiert, dass 
sich der innere Teil in den Ventrikel vorwolbt. 

In der Pars ventralis konnen wir ein Stratum cellulare internum (Fig. 
53, ¢.) mit dicht angehauften Zellen von dem 4Ausseren sehr diinnzelligen 
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Stratum cellulare externum unterscheiden. Die Schicht c. bildet die schon 
friiher besprochene Uberbriickung des Bodens dicht hinter der interparence- 
phalen Grenze. 

Die Pars medialis (Fig. 53, P. m.) hat einen gleichartigen Aufbau. Das 
Stratum cellulare internum (St. c. i.) ist jedoch etwas schmialer als in der 
ventralen Saule. Das breite, von zerstreuten Zellen ausgefiillte Stratum cellu- 
lare externum ist durch ein 
zellenarmes Gebiet von dem 
entsprechenden Teil der 
ventralen Saule geschieden. 
Zwischen dem Stratum cel- 
lulare internum der Pars 
medialis und der entspre- 
chenden Schicht in dem un- 
teren Teil der Pars supe- 
rior (/. i. S.) verlauft eine 
schmale, zellenfreie Zone, wie 
wir sie schon in dem Syn- 
encephalon in entsprechen- 
der Lage gefunden haben. 

Den hintersten Teil des 
Parencephalon posterius aus- 
genommen, bildet in diesem 

Gehirnteil ein deutlicher Sulcus 
limitans (Fig. 56, der ganzgezogene 
Teil der Linie m—Il; Figg. 54 
und 55, s. /.) die innere Grenze 
zwischen der Pars superior und 
der Pars medialis. Ubrigens lasst 
sich die betreffende Grenzebene in 
ihrem ganzen Verlauf durch den 
verschiedenen Aufbau der beider- 
seitigen Zellenmassen leicht fest- 
stellen (vgl. Fig. 53). 

In der Pars superior ist das 
Vorkommen von zwei horizontalen 
Teilen deutlicher als vorher zu 
sehen. 

Der untere Teil der Pars su- 
perior ist mit Bezug auf seinen 

Fig. 54. Huhn. 8-tagiger Embryo. Frontalschnitt zelligen Aufbau von dem oberen 


in der Ebene Nr. 54 auf der Fig. 56. (*, s. Text.) Ole’ * 
Teil dieser Saule wohl abgegrenzt 


Fig. 53. Huhn. 8-tagiger Embryo. Frontalschnitt in 
der Ebene Nr. 53 auf der Fig. 56. Vergr. 27 X. 
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(vgl. Figg. 54 und 55). Da an der Grenze zwischen den beiden betreffenden 
Partien die Vorwélbung gegen den Ventrikel weniger als in den benachbarten 
Teilen ausgesprochen ist, wird an der Ventrikelwand in der Grenzebene eine 
Einbuchtung gebildet (Figg. 54 und 55, *), die durch den grossten Teil des 
Segmentes als eine seichte Furche verfolgt werden kann (Fig. 56, der ganz- 
gezogene Teil der Grenzlinie i—-d.). Auch weiter nach hinten ist der zyto- 
architektonische Unterschied zwischen dem oberen und unteren Teil der Pars 
superior ausgepragt. Auf der Fig. 56 ist die innere Grenzlinie zwischen den ge- 
nannten Teilen an der Ventrikelwand projiziert (— — — /—d.) ; es ist daraus 
zu ersehen, dass die hintere Fortsetzung dieser Linie in dem Synencephalon 
die Grenzlinie zwischen der 
lateralen und der dorsalen Saule 
bildet. Wir finden dadurch die 
vorher ausgesprochene Ansicht 
bestatigt, dass der untere Teil 
der Pars superior in dem Par- 
encephalon posterius als ein 
Teil der Pars lateralis aufzu- 
fassen ist und dass der obere 
Teil der Pars dorsalis synence- | 
phali entspricht. 

Die besprochene  innere 
Grenzfurche zwischen dem obe- 
ren und unteren Teil der Pars 
superior endigt, wie aus der 
Fig. 56 zu ersehen ist, in dem 
Parencephalon posterius ein 
Stiick hinter dem aufsteigenden 
Teil des Sulcus limitans. Der 
letztere ist auf dem vorliegen- WY 2 
den Stadium infolge der mach- Fig. 55. Huhn. &tagiger Embryo. Frontalschnitt 
tigen Entwicklung der nach in der Ebene Nr. $5 auf = is 56. (*, s. Text.) 
oben davon gelegenen Zellen- 
massen in eine horizontale Lage verschoben. Eine deutliche Einknickung mar- 
kiert aber den Ubergang zwischen dem urspriinglichen horizontalen und dem 
aufsteigenden Teil desselben. An der Aussenwand reicht die oberflachliche 
Schicht des unteren Teils (Fig. 56, 1. c. S.) bis an die interparencephale 
Grenzlinie. 

Ich gehe nun zur Besprechung des zelligen Aufbaus der Pars superior 
uber. In dem unteren Teil beobachten wir dieselben Kerngebiete wie auf 
dem vorigen Stadium. Die innere Schicht (Figg. 53, 54 und 55, /. 7. S.) ist 
als eine dichte Zellenmasse sowohl von dem schmalen Stratum ependymale, 


HIALMAR RENDAHL 
als auch meistens von den benachbarten Zellenpartien abgegrenzt. Sie ist 
hinten bedeutend hdher und breiter als weiter vorn. Nach aussen von ihr liegt 
die mittlere Schicht (m. S.). Diese ist ebenfalls nach hinten weitaus am 
machtigsten entwickelt, man kann hier deutlich die schon bei dem vorigen 
Stadium erwahnte retikulare Anordnung ihrer Zellen beobachten. In dem 
vorderen Teil ist sie zu einem schmalen Band zusammengedriickt (Fig. 55, 
m,. S.). Die oberflachliche Schicht (Figg. 54, 55 und 56, /. o. S.) ist aus 
grossen, sich stark farbenden Zellen aufgebaut, die sich seitlich als eine breite 
Masse ausserhalb des unteren Teils der zelligen Hauptmasse des oberen Teils 
der Pars superior dorsalwarts schieben (vgl. Fig. 55). 

In dem oberen Teil der 
Pars superior setzt sich der 
Epithalamus besser als vorher 
von dem ibrigen Teil ab. Er 
ist bedeutend schmaler als der 
eigentliche thalamische Teil der 
Pars superior (vgl. Figg. 53, 
54, 55) und auf der Oberseite 
durch den allerdings nicht mehr 
als eine deutliche Abknickung, 
sondern als eine abgerundete 
Bucht hervortretenden Sulcus 
habenularis (s. fh. e.) nach un- 
ten abgegrenzt. Mit dem un- 
teren Ende der Zellenmasse des 
Epithalamus fallt an der Ven- 
trikelwand eine seichte innere 
Furche (Figg. 54 und 55, 5. $.) 
zusammen. Es ist diese, wie aus 
der Fig. 56 (s. s.) zu ersehen 


ist, dieselbe Furche, der wir 
Fig. 56. Huhn. 8-tagiger Embryo. Rekon- : Cin 
struktion des Zwischenhirns. Die transver- schon in dem Synencephalon 


salen Ziffern zeigen die Schnittebenen der auf innerhalb der Pars dorsalis be- 


den resp. Schnitte. gegnet sind und die wir dort 


als Sulcus superior bezeichnet 
haben. Wie schon friher erwahnt, besitzt diese Furche in bezug auf ihre Lage 
zu den horizontalen Saulen keine morphologische Bedeutung. Nachdem sie 
das Parencephalon posterius erreicht hat, strebt sie zuerst dorsalwarts, um 
dann unterhalb des Epithalamus ihren horizontalen Verlauf fortzusetzen. Der 
parencephale Teil dieser Furche ist somit als ein Sulcus habenularis internus 
aufzufassen. Im vorderen Teil des Parencephalon posterius wird sie all- 
mahlich verwischt. 
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Das Stratum ependymale des Epithalamus ist sehr dick (vgl. Figg. 54 
und 55). Diese Verdickung ist aber nicht nach unten scharf abgesetzt, sondern 
nimmt in dem unterhalb vom Epithalamus gelegenen Teil allmahlich an Breite 
ab. Nach aussen von dem Stratum ependymale folgt eine nach unten wohl 
abgegrenzte, dichtzellige Masse (E.). Ausserhalb dieser ist eine kleinzellige 
und mehr lockere oberflachliche Schicht (Figg. 54, 55 und 56, e. o. S.) 
gelegen, die aber weder nach vorn, noch nach hinten so weit wie die dicht- 
zellige Masse des Epithalamus reicht. Nahe an dem oberen Rand des Epi- 
thalamus lauft ganz oberfiachlich die Taenia thalami (Figg. 54, 55 und 56, ¢.), 
die in dem grossten Teil ihres Verlaufs als eine Ausbuchtung der Aussenwand 


Fig. 57. Huhn. 8-tagiger Fig. 58. Huhn. 8-tagiger Em- 

Embryo. Frontalschnitt in bryo. Rechtwinklige Projektion 

der Ebene Nr. 57 auf der der Segmentgrenzen auf der Sa- 
Fig. 56. (2b, s. Text.) gittalebene. Vergr. 17 X. 


hervortritt. Dorsalwarts von dem Epithalamus ist das Dach zu einem schon 
ziemlich grossen Dorsalsack (Fig. 56, e. D.) ausgestiilpt. 

In dem unterhalb des Epithalamus gelegenen Gebiet des oberen Teils 
der Pars superior ist die Differenzierung der Kernanlagen etwas weiter als 
auf dem vorigen Stadium fortgeschritten. Zunachst nach aussen von dem 
Stratum ependymale ist wie vorher eine innere Schicht (Figg. 54 und 55, 
d. i. Ss.) zu sehen. In der Hauptmasse unterscheiden wir den aus grossen, 
sich stark farbenden Zellen aufgebauten Kern 4,, der im Vergleich mit den 
Verhaltnissen des vorigen Stadiums ventralwarts geriickt ist. Nach innen von 
diesem Kern kann man unscharf ein Gebiet mit verhaltnismassig locker an- 
geordneten, aber ziemlich grossen Zellen unterscheiden (Figg. 54 und 55, -4,), 
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das unmittelbar oberhalb der Schicht m. S. gelegen ist. Das genannte Gebiet 
ist noch nicht von der nach oben davon gelegenen dichteren, aber etwas klein- 
zelligeren Masse 4. zu unterscheiden, die nach vorn das ganze Gebiet zwischen 
der inneren und der oberflaichlichen Schicht ausfiillt. Die oberflachliche 
Schicht ist nun in zwei Anlagen geteilt (vgl. Fig. 56). Die hintere von ihnen 
(Figg. 55 und 56, d. 0. S.) besteht aus grossen, sich stark farbenden Zellen, 
die sich zu einer sehr kompakten ausseren Kruste und einer inneren Schicht 
von mehr zerstreuten Zellen anordnen. Vor diesem Teil liegt eine aus kleinen, 
dichtgedrangten Zellen aufgebaute oberflachliche Schicht (Figg. 56 und 57, 
k. d. o. S.), die sich ein wenig weiter hinten zwischen die oberflachliche 
Schicht des Epithalamus und die besprochene grosszellige, oberflachliche 
Schicht der Pars superior einschiebt (vgl. Fig. 56). ; 


Fig. 59. Huhn. 1o-tagi- 

ger Embryo. Rechtwink- Fig. 60. Huhn. 1o-tagiger 

lige Projektion der Seg- Embryo. Frontalschnitt in der 

mentgrenzen auf der Sa- Ebene Nr. 60 auf der Fig. 65. 

gittalebene. Vergr. 15 X. (*und 2b, s. Text.) Vergr.17X. 

10-tagiger Embryo. Gegeniber dem soeben besprochenen Stadium 

zeigt das Parencephalon posterius des 10-tagigen Embryos bedeutende Ver- 
schiedenheiten, die weniger von der weiter fortgeschrittenen Differenzierung 
der Kernanlagen, als von den topographischen Veranderungen bedingt sind. 
Es lasst sich zusammenfassend sagen, dass auf dem 10-tagigen Stadium, wo 
bereits die Kernanlagen den Kernen des ausgebildeten Gehirns entsprechen, 
die topographischen Verhaltnisse, die einerseits die gegenseitige Lage der 
innerhalb des Segmentes gelegenen Kerne, andererseits die Lagebeziehungen 
des Segmentes zu den benachbarten Teilen ausdriicken, ein Bild darbieten, 
das in vielen Hinsichten mit dem Gehirn des ausgebildeten Tieres gleichartige 
Verhaltnisse zeigt. 
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Wenn wir die beiden Figg. 58 und 59, die das 8-tagige, resp. das 10- 
tagige Stadium reprasentieren, miteinander vergleichen, so finden wir als 
ein Resultat der gleichzeitig mit dem ausserordentlich kraftigen Breiten- 
zuwachs des Gehirns zunehmenden Hervorstilpung der Lobi optici, dass die 
aussere Grenze zwischen dem Syn- und Mesencephalon (s—m. e.) seitlich 
zu einer Ebene vorgeriickt ist, die nicht nur bedeutend vor der inneren Grenze 
zwischen den genannten Segmenten (s—m. i.) liegt, sondern, wenn recht- 
winklig auf die Sagittalebene projiziert, sich sogar vor die ventrikulare Grenz- 
linie zwischen dem Synencephalon und dem Parencephalon posterius (s—+?. i.) 
schiebt. Im Zusammenhang damit wird die aussere Grenze zwischen den 
beiden parencephalen Segmen- 
ten (p,—/, ¢.) nach vorn ver- 
schoben, so dass sie bedeu- 
tend vor der entsprechenden 
inneren Grenze (p,—P, i.) ge- 
legen ist. Gleichzeitig mit den 
besprochenen Lageverschie- 
bungen verjiingt sich das 
Parencephalon posterius stark 


nach aussen, so dass sein 


oberflachlicher Teil weitaus Fig. 61. Huhn. 10-tagiger Embryo. Detail eines 
Frontalschnittes in der Ebene Nr. 61 auf der 
schmaler als der ventrikulare Fig. 65. (*, s. Text.) Vergr. 17 X. 


ist. Diese Zusammendrangung 

nach aussen, die vor allem die Pars superior betrifft, wird dadurch kom- 
pensiert, dass dieser Teil infolge der sehr schragen Richtung seiner unteren 
Grenzebene an der Oberflache sich nach unten weit ausdehnt. 

Aus einer Untersuchung von frontalen Schnitten lasst sich betreffs der 
Formverhaltnisse folgendes feststellen. Was vor allem auffallt ist die Tat- 
sache, dass sich der Epithalamus nunmehr nicht als ein schmaler Oberteil 
der Pars superior abgrenzt, sondern habituell mehr unmerklich in den nach 
unten von ihm liegenden Abschnitt tibergeht (vgl. z. B. die Figg. 54 und 62). 
Weiter nimmt infolge ungleichen Zuwachses der verschiedenen Teile der Pars 
superior der Epithalamus einen im Verhaltnis zu der tbrigen Masse der 
Pars superior relativ viel beschrankteren Raum als vorher ein. Infolge der 
habituellen Einbeziehung des Epithalamusabschnittes in den unter demselben 
gelegenen Teil des betreffenden Abschnittes tritt auch der Sulcus superior 
bei dem 10-tagigen Embryo nur als eine seichte Einbiegung der Wand in 
dem hinteren Teil hervor (Figg. 62 und 63, s. s.). Weiter nach vorn (Fig. 61) 
ist er ganzlich verschwunden. Die aussere Grenzfurche, der Sulcus habenu- 
laris externus, kann als eine sehr unscharfe Einbiegung an der Oberflache 
verspurt werden (Figg. 61 und 62, s. hk. e.). Von dem Sulcus limitans lasst 
sich in dem Parencephalon posterius noch eine Andeutung erkennen (Fig. 62, 
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s. 1.); in dem Synencephalon ist er, wie schon erwahnt, auf diesem Stadium 
nicht mehr vorhanden. Die abgerundete Grube zwischen dem unteren und 
oberen Teil der Pars superior, von dem bei der vorigen Altersstufe die Rede 
war, ist gut ausgebildet (Figg. 60, 61 und 62, *). 

Die Pars ventralis ist wie friiher aus einer inneren und einer ausseren 
Zellenmasse zusammengesetzt. Die erstere lasst sich nunmehr als ein aus ziem-: 
lich kleinen Zellen bestehender, den Boden tiberbriickender Kern (Fig. 64, c) 
erkennen, der dicht vor dem Nucleus fasciculi longitudinalis dorsalis gelegen 
ist. Das Stratum cellulare externum, das mit seinen diffus zerstreuten Zellen 
den weitaus grossten Teil der Pars ventralis ausfiillt, ist von der entsprechen- 
den Schicht der benachbarten Segmente nicht abgegrenzt. 


Fig. 63. Huhn. to-tagiger Em- 
Fig. 62. Huh n. 10-tagiger Embryo. Frontalschnitt bryo. Frontalschnitt in der Ebene 
in der Ebene Nr. 62 auf der Fig. 65. (*, st. c. 1. 3 Nr. 63 auf der Fig. 65. 
und st. c. t. uv. s. Text.) Vergr. 17 X. Vergr. 17 %. 


Der oberflachliche Teil der Pars medialis ist infolge der vertikalen Zu- 
sammendriickung der ausseren Teile des Segmentes zu einem ganz schmalen 
Band zwischen dem Nucleus ectomammillaris und dem unteren Teil der ober- 
flachlichen Zellenschicht des Parencephalon anterius reduziert. Seine inneren 
Teile gehen ohne Abgrenzung in die angrenzenden Segmente tiber. In der 
Pars medialis des Parencephalon posterius werden keine Kerne entwickelt. 

Die Pars superior ist sehr gut entwickelt und bildet, hinsichtlich der 
Ausbildung von Kernen, den weitaus bedeutendsten Teil des Segmentes. Wie 
gesagt, breitet sich der laterale Teil der Pars superior weit nach unten 
aus, da seine Ausdehnung in frontokaudaler Richtung sehr beschrankt 
worden ist. Er schiebt sich mit seiner sehr schragen unteren Grenzebene nicht 
nur lateralwarts ausserhalb der unteren Teile desselben Segmentes, sondern 
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drangt auch die oberflachliche Zellenplatte des Parencephalon anterius nach 
unten ab (vgl. Figg. 60, 61 und 62). 
In der Pars superior sind wie vorher ein unterer und ein oberer Teil 
zu unterscheiden. 
In dem unteren Teil finden wir wie friiher dem Stratum ependymale 
zunachst anliegend eine nunmehr ziemlich undichtzellige innere Schicht (Figg. 
61—64, 1. i. S.), die in dem hinteren Abschnitt des Segmentes weitaus am 
besten ausgebildet ist (Fig. 63). Uber die Ausdehnung dieser Schicht orien- 
tiert die Fig. 65, /. i. S. Von dem lateralen Teil derselben ist nunmehr ein 
hinten sehr kraftiger, nach vorn sich verjiingender Kern ausgebildet, den ich 
Nucleus B benenne (Figg. 61—64 und 62, B.). Seitwarts davon liegt die mehr 
oder minder netzformige mittlere Zellenschicht (m. S.), die vorn als ein 
schmales Band (Fig. 61) zu erkennen ist, wahrend sie weiter nach hinten 
breiter wird (Figg. 63 und 64, auf der 
letzteren Figur nicht bezeichnet), um in 
dem hintersten Abschnitt des Segmentes 
zugleich eine mehr diffuse Anordnung 
ihrer Zellen zu zeigen. Nach aussen davon 
liegt die vorher besprochene grosszellige, 
oberflachliche Schicht. Sie ist nunmehr 
mit der auf dem vorigen Stadium fest- 
gestellten grosszelligen, oberflachlichen 


Schicht des oberen Teiles der Pars supe- 
rior verschmolzen (Figg. 60, 61, 63, 64 
und 60, g. o. S.). Das Zusammenfliessen 
der beiden betreffenden Schichten kann 


wahrend des 9. Bebriitungstages verfolgt Fig. 64. Huhn. 1o0-tagiger Embryo. 
werden. Bei dem vorliegenden 10-tagigen Frontalschnitt in der Ebene Nr. 64 aui 
Embryo lassen sich die beiden Bestand- ee ne 

teile zum Teil noch unscharf unterscheiden (Fig. 62, mit /. 0. S. resp. d. 0. S. 
bezeichnet). Von diesem Stadium ab ist somit in dem hinteren Parencephalon 
nur eine aus zwei Anlagen aufgebaute, grosszellige, oberflachliche Zellen- 
schicht zu erkennen, deren Ausdehnung aus der Rekonstruktionsfig. 66 
(g. o. S.) zu ersehen ist. Diese Schicht ist topographisch nach aussen von den 
beiden unten zu besprechenden Kernen A und A, gelegen. 

Von dem oberen Teil der Pars superior bespreche ich zuerst den Epi- 
thalamus, in welchem seit der vorigen Altersstufe eine weitere Differenzierung 
stattgefunden hat, indem sich die frither einheitliche Zellenmasse E in zwei 
Kernanlagen gespalten hat. Diese Spaltung ist eine horizontale; wir kénnen 
somit eine obere und eine untere Anlage unterscheiden. Die untere Kern- 
anlage (Figg. 60, 61, 62 und 65, E. v.) zeigt insofern den Charakter der 
ursprunglichen Masse, als sie aus sehr dicht gedrangten Zellen aufgebaut ist. 
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Fig. 65. Huhn. 10-tagiger 
Embryo. Rekonstruktion des 
Zwischenhirns (vgl. Figg. 66 
und 69). Die transversalen 
Ziffern zeigen die Schnitt- 
ebenen der auf den resp. 
Abbildungen dargestellten 
Schnitte Vergr. 20 X 
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Die obere Kernanlage (E. d.) besteht dagegen aus sehr locker angeordneten 
Zellen. An der Gehirnoberflache verbreitet sich unter der Taenia bis zu dem 
Sulcus habenularis externus die aus kleinen, ausserordentlich dichtgedrangten 
Zellen bestehende oberflachliche Zellenschicht des Epithalamus (e. o. S.). 

In dem unter dem Epithalamus gelegenen Teil der Pars superior finden 
wir dieselben Kernanlagen wie auf dem vorigen Stadium, obschon jetzt viel 
besser differenziert. Vor allem fallt auf, dass der obere, kleinzellige Teil des 
mittieren Abschnittes, den ich mit 4, bezeichnet habe, an relativer sowohl 
wie absoluter Grésse bedeutend zugenommen hat, was besonders in dem hin- 
teren Teil des Segmentes eine auffallende Zunahme des zwischen dem gross- 


zelligen Kern 4. und dem Epithalamus gelegenen 
Abschnittes zur Folge gehabt hat. 

Zunachst nach aussen von dem diinnen Stra- 
tum ependymale liegt die aus sehr dicht gedrang- 
ten Zellen bestehende innere Schicht d. i. S., die 
sowohl von der lockeren Schicht /. 7. S., wie von 
dem unteren Epithalamuskern deutlich abgegrenzt 
ist (Figg. 60, 61 und 62). Sie ist nicht nur abso- 
lut, sondern auch relativ breiter als auf dem 
vorigen Stadium. Die Ausdehnung der betreffen- 
den Schicht ist aus der Fig. 65 (d. i. S.) zu 
ersehen. 

In dem mittleren Transversalabschnitt sind 
die drei aus der urspriinglichen Hauptmasse 4 
entwickelten Kerne deutlich festzustellen. Ihre 
gegenseitigen topographischen Beziehungen wer- 
den durch die Fig. 66 illustriert. Der untere, 
grosszellige Kern A. (vgl. Fig. 62) bildet den 
hinteren und unteren Teil des Komplexes. Vor 
und, im Verhaltnis zu dem horizontalen Teil des 
Sulcus limitans, aber ihm ist der kleinzellige 
Kern 4, (Figg. 60—63) gelegen. Er tibertrifft an 
Ausdehnung bedeutend den Kern A,. Aus dem 
unteren seitlichen Teil des Kernes A, hat sich 
der rundlich eiférmige, sehr scharf abgegrenzte 
Kern 4_ entwickelt. Er ist aus grossen, sehr dicht 


zusammengedrangten, stark farbbaren Zellen aufgebaut. Topographisch liegt 
dieser Kern, wie die Fig. 66 zeigt, an dem unteren Teil der Grenze zwischen 
den Kernen A’ und 4A F und dehnt sich derart aus, dass er aussen von dem 
unteren Teil dieser beiden Kerne gelegen ist. 

Wie schon gesagt, ist von den seitlichsten Zellenplatten die grosszellige, 
oberflachliche Schicht d. 0. S., deren Ausdehnung mit derjenigen des Kernes 
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A, zusammenfallt, mit der Schicht 1. 0. S., d. h. der oberflachlichen Schicht 
aes unteren Teils der Pars superior, verschmolzen. Die kleinzellige, dorsale, 
oberflachliche Schicht, die hinsichtlich ihrer Ausdehnung als eine oberflach- 
liche Schicht desjenigen Teils, der nach innen von dem Kern 4, eingenommen 
wird, aufzufassen ist, hat gleichzeitig mit dem Kern 4, ; 
bedeutend an Ausdehnung zugenommen und schiebt sich 
jetzt in der ganzen Lange des Segmentes zwischen die 
oberflachliche Schicht des Epithalamus und die gross- 
zellige, oberflachliche Schicht ein (vgl. Fig. 69, k. d. 0. S.). 
Sie besteht aus kleinen Zellen, von denen besonders die 
am meisten oberflachlich gelegenen eine dichte Kruste 
bilden, welche in dem hinteren Abschnitt des Segmentes 
von der oberflachlichen Schicht des Epithalamus eigent- 
lich nur durch die grossere Breite der letztgenannten 
abgegrenzt ist (Figg. 60—62, k. d. o. S.). 


C. Das Parencephalon anterius. Fig, 66: Huta. 10- 


tagi Embryo. Re- 
Durch das Studium der Gehirnblasen frihzeitiger A- 


Entwicklungsstufen von Hiihnerembryonen stellte ich in Kerne des Parence- 
einem vorhergehenden Abschnitt fest, dass die Hinter- gor gre sg 
grenze des sekundaren Vorderhirnblaschens von dem 
Dorsalteil der Fissura tel-parencephalica, d. h. der Spitze des spateren Velum 
transversum, zu einem dicht vor den Augenanlagen gelegenen Punkt verlauft. 
Die Hintergrenze des vorderen parencephalen Segmentes wurde ebenfalls von 
einer etwas nach hinten von der Fissura tel-parencephalica gelegenen Stelle 
~ bis zu dem Tuberculum posterium verfolgt. 

4-tagiger Embryo. Das Parencephalon anterius befindet sich in 
hbezug auf die Differenzierung seiner zelligen Elemente noch auf einer sehr 
frihen Entwicklungsstufe. Jedenfalls lasst sich aber schon die Fortsetzung 
der horizontalen Zellensaulen gut verfolgen und es sind ausserdem, der Haupt- 
sache nach, die meisten der spateren Kerngebiete schon in ihren ersten An- 
lagen zu unterschetden. Wie in dem vorigen Kapitel dargelegt wurde, héren 
die oberhalb der Zona limitans gelegenen Zellensaulen, die ich mit einem 
gemeinsamen Namen als Pars superior bezeichnet habe, mit dem zweiten par- 
encephalen Segmente auf, und die genannte Furche kann, wenigstens wahrend 
gewisser Stufen der Entwicklung, als eine an der Spitze des inter-parence- 
phalen Grenzwulstes einschneidende Furche nach oben verfolgt werden. Die 
beiden unteren Saulen erstrecken sich wohlausgebildet durch das Parence- 
phalon anterius und zeigen einen Verlauf, wie er auf der Fig. 38 dargestellt 
ist. Betreffs der Pars ventralis kbnnen wir zuerst feststellen, dass diese Saule, 
die in den beiden hinteren Segmenten des Zwischenhirns ein im Verhaltnis zur 
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Totalhohe der nervésen Seitenplatte sehr beschranktes Gebiet umfasst, in dem 
Parencephalon anterius sich iber einen viel grosseren Teil der Gehirnwand 
ausdehnt und ungefahr den Hypothalamus der Autoren in sich einschliesst. 
Die Wand ist in einer betrachtlichen Ausdehnung noch rein ependymal und 
nur von einer ziemlich dicken Matrixschicht gebildet. Das eine dieser epen- 
dymalen Gebiete umfasst die Seitenwande des Infundibulum, wie dies auf 
der Fig. 38 durch eine mit e¢ bezeichnete gestrichelte Zone angegeben ist, das 
andere ist der hinter dem Augenstiel und der von ihm aufsteigenden Furche 
gelegene hintere, parencephale Teil des Recessus praeopticus. Die Pars ventra- 
lis lasst sich in mehrere, strukturell verschiedene Gebiete aufteilen, die zur 
Beurteilung der morphologischen Lage der Kernanlagen von Bedeutung sind. 
Ich unterscheide vier derartige Gebiete: ein hinteres, das die auf der Abbil- 
dung mit }, d, f und g bezeichneten Teile umfasst, ein vorderes-oberes, das 
von den geschlossenen Biindeln des Hirnschenkels durchzogen wird, ein vor- 
deres-unteres, das aus dem parencephalen Teil des Recessus praeopticus 
besieht und in dessen hinterstem Teil auf dem vorliegenden Stadium die Kern- 
anlage i zu sehen ist. Den Rest bezeichne ich als das mittlere Gebiet. 

Wir gehen nun zu einer naheren Besprechung des zelligen Aufbaues der 
ventralen Saule uber. Wie schon vorher gesagt wurde, sind die Zellenmassen, 
die die beiden parencephalen Teile aufbauen, voneinander gut geschieden. Am 
weitesten hinten liegt im vorderen Parencephalon ausserhalb des Stratum 
ependymale eine dichte, aber sich etwas blass farbende Zellenmasse (Figg. 38 
und 42, d.), die eine leichte Vorwolbung der Gehirnwand erzeugt. Das Gebiet, 
das dieser Kernanlage zukommt, ist auf dem vorliegenden Stadium dadurch 
charakterisiert, dass es grosstenteils von dieser Anlage ganz eingenommen 
wird, so dass nach aussen von dem Stratum ependymale keine Aufteilung 
der ausgewanderten Zellen in Schichten nachzuweisen ist. Unterhalb dieser 
Kernanlage liegt eine weitere (Figg. 38 und 42, b.), die aus sehr intensiv 
gefarbten, dichtgedrangten Zellen besteht. Durch diese wird ebenfalls eine 
Vorwolbung der Wand bedingt, wodurch auf der Gehirnoberflache zwischen 
den hinteren Teilen der beiden Kernanlagen die Furche x gebildet wird. Die 
Kernanlage 6 hangt vorn mit dem in den vordersten Ebenen des Kernes d 
und innerhalb der Anlage f ausgebildeten Stratum cellulare internum zu- 
sammen und bildet in ihrem vordersten Teil nur eine untere Verdickung 
desselben. Bis zu einem gewissen Grade (vgl. Fig. 38) schiebt sich der untere 
Teil der Kernanlage d tiber den Oberteil von 6. Die unmittelbare Fortsetzung 
von d@ nach vorn bildet die mit f (Figg. 38 und 41) bezeichnete Zellenmasse. 
Wie gesagt, baut sich in den betreffenden Ebenen die Pars ventralis nach 
aussen von dem Stratum ependymale aus zwei deutlichen Schichten, einem 
Str. cellulare internum und einem Str. cellulare externum, auf. Wahrend der 
Kern 6 in das Str. c. internum mehr unmerklich iibergeht, besteht zwischen 
dem Kern d und der von dem Str. c. externum gebildeten Kernanlage f eine 
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deutlichere Verschiedenheit, indem die Zellen der letzteren eine dichte, nach 
hinten sich deutlich abgrenzende Masse bilden, was auf Horizontalschnitten 
leicht festzustellen ist. Nach vorn-oben von der letztgenannten und in der 
unmittelbaren hinteren Verlangerung des vorderen-oberen Teiles der Pars 
ventralis findet sich ein kleines Gebiet, wo ausserhalb des Stratum ependymale 
nur ein Haufen locker gelagerter Zellen (Fig. 38, g) liegt. In dem mittleren 
und dem vorderen-oberen Teil besteht der zellige Aufbau der Gehirnwand 
hauptsachlich aus einem von dem Stratum ependymale deutlich abgesetzten, 
dichtzelligen Stratum cellulare internum (vgl. Figg. 43 und 44). In der Mitte 
der infundibularen Wandung sieht man, wie sich eine kleine oberflachliche 
Zellenkruste (Figg. 38 und 43, 4) nach aussen von der Innenschicht anlegt. 
Im vorderen-unteren Gebiet des mittleren ‘Teiles liegt eine in ihrem vorderen 
Teil scharf umschriebene, hinten nicht scharf begrenzte, grosszellige Kern- 
anlage (Figg. “38 und 44, a), die im Chiasmabalken hinter den Faser- 
kreuzungen den Boden tberbriickt (Fig. 38, a,). Diese Kernanlage ist die 
im Zwischenhirn zuerst angelegte. Schon bei dem 3-tagigen Embryo, wo die 
diencephalen Wande sonst durchaus nur aus der Matrixschicht bestehen, ist 
sie deutlich zu sehen. An der Ventrikelwand schneidet oberhalb des Gebietes, 
das von dieser Kernanlage eingenommen wird, eine sehr kurze Furche (Fig. 
44, +: in der Fig. 38 dargestellt, aber nicht bezeichnet) ein. In dem vorderen- 
oberen Teil liegt nach aussen von dem Stratum cellulare internum ein breites, 
zellenfreies Gebiet, das von dem Hirnschenkel eingenommen wird. Es sind 
hier somit keine Kernanlagen entwickelt. In dem vorderen-unteren Teil zeigt 
das hinterste Gebiet die beginnende Auswanderung einer Kernanlage (Fig. 38, 
i); ubrigens ist dieser Teil noch ganzlich ependymal. 

Die Pars medialis, die somit das nach oben von der Pars ventralis ge- 
legene Gebiet des Parencephalon anterius umfasst, zeigt auf dem vorliegenden 
Stadium noch einen sehr einfachen Bau. Auf der Fig. 38 ist die Grenze 
zwischen dem vorderen und hinteren parencephalen Teil der Pars medialis 
durch eine Kreuzchenlinie angegeben. Diese ist nur ganz approximativ derart 
gezogen, dass das untere Ende des Grenzwulstes (mit — -— - — -— bezeich- 
net) mit dem medialen Bodenteil der Fissura interparencephalica verbunden 
worden ist. In der Tat lasst sich in dem zelligen Aufbau ein Unterschied 
feststellen, wenn auch dieser nicht so absolut an die Segmentgrenze gebunden 
ist. Noch in dem hinteren Teil des Parencephalon anterius zeigt namlich die 
Pars medialis einen mit dem hinteren, parencephalen Teil derselben Saule 
gleichartigen Aufbau, namlich ein recht kraftiges, dichtes Stratum cellulare 
internum und ein aus lockerer angeordneten Zellen bestehendes Stratum 
cellulare externum (Fig. 41, P. m.). Sehr bald aber wird schon in den hin- 
tersten Ebenen des Parencephalon anterius die innere Schicht aufgelockert 
und verschwindet. In dem weitaus gréssten Teil der betreffenden Sdaule 
bietet somit der zellige Aufbau denjenigen Anblick, der sich aus den Figg. 43 


65 


3 
: 
+ 
fang 
4 
: 


HIALMAR RENDAHL 
und 41, P. m., ergibt. Nach aussen von dem dicken Stratum ependymale ist 
eine ziemlich kompakte Zellenmasse ausgewandert, in der die Zellen mehr 
oder weniger deutlich der Oberflache parallele Streifen bilden. Sie haben sich 
bis ganz dicht unter der Oberflache verbreitet. Wie sich aus den Figuren 
ohne weiteres ergibt, ist die Pars medialis von der unterliegenden Pars ventra- 
lis gut abgesetzt. Andeutungen von einer die beiden Teile an der Ventrikel- 
wand abgrenzenden Furche sind auf einigen Schnitten zu sehen; sie bilden 
aber keine zusammenhangende Furche. 

314-tagiger Embryo. Dies Stadium zeigt gegenuber dem vorigen 
eine bedeutend vermehrte zellige Auswanderung und eine damit zusammen- 
hangende Breitenzunahme der Wande. Es ist auch eine weitere Spezialisation 
innerhalb der Zellenmassen festzustellen. 

In der Pars ventralis zeigen die mit b und d bezeichneten Gebiete Verhalt- 
nisse, die mit denjenigen des 4-tagigen Stadiums itibereinstimmen. Die dicht- 
zellige Kernanlage f (Fig. 45) ist bedeutend kraftiger und liegt ganz ober- 
flachlich. Innerhalb derselben breitet sich eine undichtere Zellenschicht des 
Stratum cellulare externum aus, nach innen von welcher ein Stratum cellu- 
lare internum wie vorher ausgebildet ist. Der mit’g bezeichnete Zellenhaufen 
ist nach aussen und oben geriickt (Fig. 46, g) und bildet schon einen deut- 
lich abgesetzten Kern. In dem mittleren Gebiet der ventralen Saule ist die 
Zellenauswanderung aus dem Stratum ependymale der infundibularen Wand 
nach hinten fortgeschritten. Die ausgewanderten Zellen sind grésstenteils als 
ein dichtzelliges Band der letztgenannten Schicht dicht angeschlossen. Nach 
oben aber liegt diese dichte Schicht ein Stiick von der Wand abgeriickt und 
ist durch ein Gebiet mehr zerstreuter Zellen von der Ependymschicht geschie- 
den (vgl. Fig. 46, *, resp. **). Im vorderen Teil der infundibularen Wandung 
ist die Wand sehr verdickt worden, und hier vollzieht sich eine sehr kraftige 
Zellenauswanderung, durch die das Stratum cellulare internum eine sehr 
dicke Masse bildet. Die mit 4 bezeichnete Kruste ist noch recht unbedeutend. 
Die Kernanlage a hat an Umfang zugenommen, ebenso auch die in der Hinter- 
wand des Recessus praeopticus gelegene Anlage i (vgl. Fig. 47). 

In der Pars medialis ist die Differenzierung schon bedeutend weiter als 
bei dem vorigen Stadium vorgeschritten. In dem an das Infundibulum gren- 
zenden Teil der medialen Saule ist in dem Stratum ependymale ein bestimmter 
Unterschied zwischen den den betreffenden beiden Saulen gehdrigen Teilen 
zu sehen, indem die Ependymschicht der Pars ventralis breiter ist und sich 
an der Grenzlinie ganz abrupt verdickt (Fig. 46). Weiter nach vorn ist die 
innere Grenzlinie zwischen diesen Saulen durch eine innere Furche, von mir 
Sulcus ventrolateralis anterior benannt (Fig. 47, s. v. 1. a.), markiert. Zum 
weitaus grossten Teil wird die Pars medialis von Faserbiindeln des Tractus 
strio-thalamicus durchgesetzt. Nach innen von dem Gebiet, das von diesen 
durchbrochen wird, liegt ausserhalb des Stratum ependymale ein schmales, 
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dichtes Stratum cellulare internum (Fig. 46, st. c. 7.), von dem aus Zellen 
in dem von den Faserbiindeln eingenommenen Gebiet (7) zwischen diesen 
nach aussen vordringen. Im hinteren-unteren Teil wird das Fasergebiet durch 
eine breite Schicht zerstreuter Zellen (3) ersetzt. Ausserhalb des Fasergebietes 
haben sich die ausgewanderten Zellen zu einer dicken ausseren Platte (2) 
gesammelt. Nach vorn, wo die Biindel des Tractus strio-thalamicus die Pars 
lateralis noch nicht durchbrechen (Fig. 47), liegt nach aussen von dem 
dicken Stratum ependymale eine unten breite, nach oben sich verjiingende 
Schicht ziemlich zerstreuter Zellen; nach aussen von dieser setzt sich die 
Platte 2 der vorigen Abbildung als ein schmaler, oberflachlicher Zellen- 
streifen fort. 

6-tagiger Embryo. Dies Stadium zeigt eine weitere habituelle 
Entwicklung in der Richtung, die wir bei dem vorigen Stadium angegeben 
gefunden haben. Wahrend die Hohlung des Infundibulums noch weit offen 
ist (Fig. 49), riicken im iibrigen bei der zunehmenden Verdickung der Wande 
die letzteren einander immer naher, wodurch der Ventrikel zwischen ihnen 
mehr und mehr verengt wird. Die bei dem 4-tagigen Embryo von der Pars 
medialis umfasste Segmenthdhle des Parencephalon anterius (Figg. 43 und 44, 
S. H.) wird immer mehr auf denjenigen Teil des Segmentes beschrankt, der 
dem Parencephaion posterius zunachst gelegen ist. Sie bildet hier eine vorn 
weiter offene (Fig. 52, S. H.), hinten spaltartig zusammengedrickte (Fig. 50, 
S. H.) Erweiterung des Ventrikels. 

Das Rekonstruktionsbild von diesem Stadium (Fig. 51) veranschaulicht 
die Ausdehnung der beiden horizontalen Saulen (P. v. und P. m.), und es 
ist aus diesem Bilde zu ersehen, dass sich ihre gegenseitigen Lagebeziehungen 
den Verhaltnissen auf dem 4-tagigen Stadium (Fig. 38) eng anschliessen. 

Die Pars ventralis ist von der Pars medialis gut abgegrenzt. Von den 
zytoarchitektonischen Verschiedenheiten der ausseren Zellenschichten, die vor 
allem durch die den verschiedenen Saulen angehérenden Kernanlagen bedingt 
sind, lassen sich auch in den inneren Schichten gute Grenzmerkmale fest- 
stellen. In dem hintersten Abschnitt des Segmentes, wo das Stratum epen- 
dymale keine ausgepragten Differenzen in den beiden Saulen zeigt, ist die 
Pars ventralis durch ein dickes Stratum cellulare internum charakterisiert, 
wahrend eine entsprechende Schicht in dem betreffenden Abschnitt der 
medialen Saule nicht abgesetzt ist. Weiter vorn, in der hinteren Ebene des 
Kernes g, ist das Stratum cellulare internum in der Pars ventralis nicht aus- 
gebildet (entsprechend der Fig. 46 von dem 514-tagigen Stadium). Dagegen 
ist hier die den grossten Teil:der Pars medialis auszeichnende schmale, von 
der Wand abgeriickte innere Schicht entwickelt. Jetzt setzt sich auch die 
diinne Ependymschicht der medialen Saule von dem breiteren Teil dieser 
Schicht in der Pars ventralis auffallend ab. In dem vorderen-oberen Teil der 
Pars ventralis ist ein breites Stratum cellulare internum (Fig. 67, st. c. i.) 


67 


i 
1094 
Ne. 
‘ph 


HIALMAR RENDAHL 


vorhanden. In dem vordersten Teil des Segmentes, wo die Breitendifferenz 
zwischen den den beiden Saulen angehérenden Teilen des Stratum ependymale 
nicht mehr vorhanden ist, ist an der Ventrikelwand der Sulcus ventrolateralis 
anterior (s. v. 1. a.) eine kurze Strecke weit in der Grenzebene ausgebildet. 
In der Pars ventralis sind dieselben Abschnitte, wie auf dem zuletzt 
besprochenen Stadium, zu unterscheiden. Betreffend die Form des von dieser 
Saule eingenommenen Gebietes finden wir beim Vergleich mit dem 4-tagigen 
Stadium (vgl. Figg. 51 und 38), dass sich der Chiasmabalken machtig empor- 
gewulstet hat und dass eine frontokaudale Zusammendrickung des Infundi- 
bulum zu erkennen ist. Ein bedeutender Teil der Seiten- 

wand des letzteren ist noch auf dem vorliegenden Stadium 

ependymal (Fig. 51, e, schraffierter Abschnitt), wenn 

auch dieser Abschnitt relativ kleiner als auf dem 

4-tagigen Stadium ist. In den Kernanlagen lasst sich 

gegeniiber dem 51'4-tagigen Stadium schon eine weiter 

fortgeschrittene Differenzierung bemerken. In dem hin- 

tersten Abschnitt sind wie vorher die beiden Kernanlagen 

b und d in ganz ahnlicher Lage wie auf den vorigen 

Stadien zu erkennen (Fig. 51). Die oberflachliche Furche 

x zwischen den von ihnen eingenommenen Gebieten ist 

aber nunmehr nur ganz medial im Boden zu erkennen. 

Der enge Raum zwischen den betreffenden Kernen und 


der Gehirnoberflache enthalt wenige, sehr zerstreute 
Zellen. Vor den genannten Anlagen ist noch der Zellen- 
haufen f zu sehen, er setzt sich aber weniger scharf als 
vorher ab. Gleichzeitig ist der nach innen von ihm ge- 
legene Teil des Stratum cellulare externum, von dem 
Fig.67. Huhn. 6-ta- schon auf dem vorigen Stadium die Rede war, erheblich 


pt yg el dichter geworden. Die Kernanlage g (Figg. 51 und 55) 


ne Nr. 67 auf der ist sehr scharf abgegrenzt und tritt auf den Frontal- 
Fig. 51. Vergr. 33 X- schnitten als eine dichte, im Querschnitt runde Zellen- 
masse hervor. Die schon auf dem vorigen Stadium erwahnte Verdickung des 
Stratum ceilulare internum im vorderen Teil der infundibularen Wandung 
hat erheblich zugenommen und bildet die auf Querschnitten breit spindel- 
formige Kernanlage & (Figg. 51 und 55), welche die ventrikulare Wand vor- 
wolbt. Diese nach hinten wohl abgesetzte Anlage geht vorn allmahlich in 
das Stratum cellulare internum tiber. Nach aussen von dem Abschnitt & liegt 
eine Partie von mehr zerstreuten Zellen (Figg. 51 und 55, &/.). Ganz ober- 
flachlich liegt als ein sehr diinnes Band von grossen, dunkel gefarbten Zellen 
die Kernanlage 4, die topographisch in dem unterhalb des Kernes g gelegenen 
Abschnitt nach hinten reicht und sich nach vorn eine Strecke weit in dem 
von der Anlage & gekennzeichneten Bereich ausdehnt. Der Kern a verbreitet 
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sich tiber ein recht erhebliches Gebiet der Seitenwand (Tig. 51) und wber- 
briickt mit einer dicken Masse den Boden (a,). | 

In dem vorderen-oberen Teil liegt nach aussen von dem breiten Stratum 
cellulare internum ein dinnzelliges Stratum cellulare externum, das sich 
hauptsachlich dicht unter dem von dem Hirnschenkel durchgezogenen Gebiet 
entwickelt. 

In dem vorderen-unteren Teil hat sich die auf den vorigen Stadien vor- 
handene Anlage i in eine gréssere mediale und eine kleinere laterale Masse 
gespalten (Figg. 51 und 52, i. m. bzw. 1. /.). 

Innerhalb der Pars medialis ist die Verteilung der Zellen in Abschnitte 
principiell dieselbe wie auf dem vorigen Stadium. Wir erkennen in demjenigen 
Teil, durch den die Fasermassen des Tractus strio-thalamicus hinaufziehen, 
ein inneres schmales Stratum cellulare internum (Figg. 50 und 52, st. c. 4. 
in P. m.), von welchem nach aussen der Faserabschnitt z gelegen ist und 
auf den nach unten und hinten der Abschnitt 3 folgt (Fig. 50, vgl. Fig. 46). 
Nach aussen von dem Teil 7 liegt die Zellenplatte 2, die jetzt einen erheb- 
lichen Zuwachs erfahren hat. In dem hinteren Abschnitt dieser Platte lasst 
sich eine anfangliche Differenzierung in eine dichtzellige, oberflachliche 
Schicht, die ich, ihre Entwicklung in der medialen Saule beriicksichtigend, 
als die mediale oberflachiiche Schicht bezeichne (Fig. 50, m. 0. S,), und eine 
innere Schicht (2b) erkennen. Nach vorn ist die betreffende Zellenplatte 
noch einheitlich (Fig. 52). 

Im vordersten Abschnitt der Pars medialis, die vor dem Fasergebiet 7 
gelegen ist, kann man jetzt in der friher einheitlich dichten Zellenmasse eine 
ziemlich wohlabgegrenzte Kernanlage (Figg. 51 und 67, /.) bemerken. 

8-tagiger Embryo. Wie schon in den vorigen Abschnitten hervor- 
gehoben wurde, zeigt bei dem &8-tagigen Gehirn das Zwischenhirn eine 
ausserordentlich kraftige Verdickung seiner Seitenwande. Infolge dieses 
Breitenzuwachses ist der Ventrikel noch mehr als vorher eingeengt worden; 
nur die Hohle des Infundibulum ist noch weit offen (vgl. Fig. 49). Die schon 
auf dem 6-tagigen Stadium beobachtete dorsoventrale Zusammendrangung 
der Segmenthohle des Parencephalon anterius ist jetzt noch mehr ausgepragt, 
so dass diese Hohle nunmehr eine tiefe Furche bildet (Fig. 57, S. H.), deren 
Oberrand zum Teil von der sich stark vorwélbenden Pars superior des Par- 
encephalon posterius gebildet wird. Da der groésste Teil der Innerwand der 
Pars medialis in diese Furche mit hineinbezogen wird, riickt die ventrikulare 
Grenzlinie zwischen der ventralen und medialen Saule empor (Fig. v—m.), 
und die Grenzebene zwischen den genannten Saulen zeigt einen nach aussen- 
unten sehr schragen Verlauf. 

Es erscheint mir wichtig, den Versuch zu wagen, auf diesem schon recht 
weit entwickelten Stadium festzustellen, inwieweit es moglich ist, die tel- 
diencephale Grenze mit einiger Genauigkeit verfolgen zu kénnen. Im dorsalen 
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Teil haben wir einen gegebenen Grenzpunkt in dem Velum transversum. In 
dem zunichst nach unten von ihm gelegenen Abschnitt entwickelt sich in 
dem vorderen parencephalen Teil, wie die Entwicklung lehrt, die Zellen- 
platte 2. Im vordersten Teil dieses Gebietes bildet sich medial die Kernanlage 1 
aus, und man kann somit ziemlich genau die betreffende Grenze dicht vor 
diese Kernanlage verlegen. Weiter nach unten ist, wie auch das Studium 
horizontaler Schnitte lehrt, das Stratum cellulare internum in dem Telence- 
phalon medium lockerer als im vorderen Teil des Zwischenhirns. Die tel- 
diencephale Grenze liegt somit vor dem unten zu besprechenden grosszelligen 
Abschnitt in dem Stratum cellulare internum des Zwischenhirns. Im untersten 
Gebiet lauft die Grenze nach den friheren Auseinandersetzungen vor den 
Kernanlagen i. Es ist uns somit mdéglich, die betreffende Grenze im Verhiltnis 
zu den Kernen zu bestimmen; auf der Fig. 56 ist sie durch eine dicke Linie 
angegeben. 

Ich gehe nun zur Besprechung des zelligen Aufbaues des betreffenden 
Gehirnteils wher. 

Im hintersten Abschnitt der Pars ventralis sind die beiden Kerne b und d 
noch gut zu unterscheiden (Figg. 53 und 56). Die auf dem vorigen Stadium 
mit ihrer ersten Anlage auftretende, ausserhalb dieser Kerne gelegene Schicht 
ist jetzt deutlich als eine dichte, oberflachliche Zellenplatte (Fig. 53, p.) 
konzentriert. In dem vor diesen Kernen gelegenen Abschnitt ist der Zellen- 
haufen f nicht mehr als eine konzentrierte, abgegrenzte Bildung zu sehen. 
Schon auf dem 7-tagigen Stadium lasst sich erkennen, dass die Platte f 
beginnt diffus zu werden, wahrend gleichzeitig eine Konzentration der Zellen 
in dem nach innen von derselben gelegenen Teil des Stratum cellulare 
externum auftritt. Auf dem 8-tagigen Stadium bildet dieser innere Teil einen 
deutlich abgegrenzten Zellenhaufen (Fig. 54, f. 1.), dessen Ausdehnung aus 
der Fig. 56 (f. i.) zu ersehen ist. 

Der ependymale Teil der Seitenwande des Infundibulum ist ganzlich 
verschwunden. Es hat sich im hinteren Wandabschnitt (dem auf der Fig. 56 
weissen, mit /. d. Z. bezeichneten Gebiet) eine diffuse, hintere Zellenschicht 
(Fig. 54, hk. d. Z.) entwickelt, wahrend gleichzeitig die Kernelemente des 
Vorderteils des Infundibulum sich nach hinten ausgedehnt haben. 

Der Kern a ist als eine deutliche, grosszellige Anhaufung vorhanden 
(Figg. 55 und 56). In diesem Abschnitt ist in der Ependymschicht der 
ventralen Saule, dicht unter ihrer oberen Grenze, eine eigenartige Verdickung 
(Fig. 55, v. Ep.) zu bemerken. 

In dem Vorderteil der infundibularen Wand ist die grosse Kernanlage 
k (Figg. 55 und 56) vorhanden. Sie reicht nach vorn bis zu den beiden 
i-Kernen. Nach aussen von & liegt ein diffuserer Abschnitt kl (Figg. 55 
und 56), der vorn nicht abgegrenzt ist. Ganz oberflachlich, dicht ventralwarts 
von der dicken Schicht der an der Gehirnoberflache nach unten ziehenden 
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Opticusfaserung, liegt der sehr diinne, grosszellige Kern h (Figg. 55 und 56). 
Unterhalb der Kernanlage & ist ein mit sehr kleinen Zellen ausgefillter Ab- 
schnitt entwickelt. Man kann in demselben einen inneren Teil m. (Figg. 55 
und 56) und einen dusseren, aus zerstreuteren Zellen bestehenden m. 1. 
(Fig. 56) unterscheiden. 

Der Kern a ist sehr reduziert worden (Fig. 56). Er ist im unteren Teil 
am kraftigsten und bildet hier eine noch bedeutende Uberbriickung a,; nach 
oben ist er als eine dorsokaudal zusammengedriickte Platte (Fig. 57, a) 
von ziemlich grossen Zellen nach aussen von k gelegen. In rechtwinkliger 
Projektion auf der Sagittalebene (Fig. 56, a) hat diese Platte eine stab- 
formige Gestalt. 

; In dem vorderen-oberen Abschnitt der Pars ventralis ist insoweit eine 
Difterenzierung eingetreten, als dass sich in dem Stratum cellulare internum 
ein grosszelliger Abschnitt (Figg. 56 und 57, ) entwickelt hat. Der vordere- 
untere Abschnitt wird von den beiden Kernen i. m. und i. |. eingenommen. 

Die frither beobachtete Breitendifferenz in den der Pars ventralis und 
Pars medialis gehorigen Teilen des Stratum ependymale ist nicht mehr zu 
sehen. 

In der Pars medialis sind, infolge der besprochenen Lageverschiebungen, 
die Zellenmassen vorwiegend nach den seitlichen Teilen gewandert. In dem 
hinteren Abschnitt konnen wir ausserhalb der Ependymschicht eine aus recht 
zerstreuten, zum Teil etwas retikular angeordneten Zellen bestehende breite 
Schicht unterscheiden (Fig. 55, 3), welche der Schicht 3 der vorigen Stadien 
entspricht. Weiter nach vorn, wo die in dem obigen mit z bezeichnete Faser- 
schicht diese Saule durchzieht, liegen zunachst nach aussen von dem Stratum 
ependymale ziemlich zerstreute Zellen, die nach vorn etwas mehr konzentriert 
sind. Es ist dies das sich nicht mehr scharf abgrenzende Stratum cellulare 
internum, von dem zerstreute Zellen sich zwischen den Faserbiindeln her- 
vordrangen. Nach aussen von den Fasern ist ein breiter, zelliger Abschnitt 
gelegen, in dem die innere Platte 2 b (Fig. 57) und die dussere Schicht 
m. o. S. (Figg. 55, 56 und 57) zu unterscheiden sind. Die aussere Schicht 
reicht weiter nach hinten als die innere. 

In dem vorderen Teil, topographisch nach innen von der vorderen-oberen 
Ecke der Schicht m. 0. S., ist die Kernanlage /] gelegen. 

10-tagiger Embryo. Wahrend des 10. Bebriitungstages vollzieht 
sich eine fur die Gestaltung des Parencephalon anterius sehr bedeutungsvolle 
Entwicklung, indem die Segmenthhdle véllig reduziert wird. Gleichzeitig ist 
der gesamte Volumzuwachs ein sehr bedeutender. Noch wahrend des 9. Tages 
gestalten sich die Formverhialtnisse ganz ahnlich denjenigen des 8. Tages. 
Auf drei frontalen Schnittserien von dem 10. Tage, die ich untersucht habe, 
kann man die Reduktion der spaltformig zusammengedriickten Segmenthdhle 
verfolgen, bis am Ende des 10. Tages die von den in dieser Arbeit wieder- 
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gegebenen Abbildungen der betreffenden Aitersstufe illustrierten Verhaltnisse 
erreicht worden sind. Die Reduktion der Segmenthohle besteht nicht in einem 
Kollabieren ihrer Wande, sondern ist ganzlich von den Wachstumsverhalt- 
nissen bedingt, indem eine ausserordentlich lebhafte Zellenauswanderung in 
dem an der Spitze der furchenartigen Hohle gelegenen Abschnitt die Ver- 
drangung und Reduktion der letzteren zur Folge hat. Auf dem vollendeten 
10-tagigen Stadium gibt nur eine seichte Biegung der Zellenwand die Lage 
der friiheren Hohle an (Figg. 60 und 61, S. H.). Infolge der Reduktion 
dieses Abschnittes wird die ventrikulare Wand der Pars medialis, die zum 
grossen Teil in die Wand der Segmenthohie einbezogen war, in ihrer dorso- 
ventralen Ausdehnung sehr beschrankt. Andererseits sind die seitlichen Teile 
der Pars medialis noch weiter als vorher ventralwarts abgeriickt. 

In dem zelligen Aufbau haben einige weitere Differenzierungen sich 
vollzogen. 

Der hintere Abschnitt der Pars ventralis enthalt wie vorher nach aussen 
von dem Stratum ependymale die beiden Kerne 6 und d. Diese sind aber viel 
diffuser als fruher geworden (Fig. 35); nach hinten verschmelzen die beiden 
Kerne miteinander (Fig. 65). Auch der aussere Kern p (Fig. 35) ist lockerer 
und viel weniger scharf abgegrenzt als friiher. Der Zellenhaufen f. i. (Fig. 65) 
liegt recht weit von der Innenwand abgeriickt und besteht aus ziemlich 
locker angeordneten, grossen Zellen. Der Kern g (Figg: 61, 62 und 65) ist 
sehr wohlausgebildet. Die schon auf dem 8-tagigen Stadium beobachtete ver- 
dickte Partie des Stratum ependymale ist wohl abgesetzt; die Ventrikelwand 
bildet an der betreffenden Stelle eine seichte Einbiegung (Figg. 62 und 63, 
v. Ep.). Die auf dem vorigen Stadium vorhandene Kernmasse & ist jetzt in 
einen vorderen Teil (Fig. 65, &,) und einen hinteren Teil (%,) gespalten 
worden. Auf dieselbe Weise kann man zwei auf dem Rekonstruktionsbild 
nicht eingezeichnete aussere Partien, und unterscheiden. 

Der hintere Kern, &,, zeigt eine in seitlicher Projektion runde, im Quer- 
schnitt eiférmige Gestalt. Er liegt nahe an der Ventrikelwand und besteht 
aus mittelgrossen, dichtgelagerten Zellen (Fig. 63). Aus seinem oberen Teil 
hat sich ein kleiner, dichter, kugelformiger Kern (Figg. 63 und 65, #a), aus 
seinem hintersten Abschnitt ein stabfGrmig langgestreckter, ebenfalls dichter 
Kern (Fig. 65, kb) herausgebildet. In dem obersten Teil des Zellenabschnittes 
ki ist ebenfails ein kleiner Kern (Tigg. 63 und 65, kc) angelegt worden. 
Ganz oberflachlich liegt nach aussen von &/. der jetzt sehr kleine Kern / 
(Figg. 63 und 65). ; 

Von dem hinteren I:nde des unten zu besprechenden Kernes a dehnt sich 
unter den hinteren 4-Kernen ein kleinzelliges Gebiet, m (Figg. 63 und 65) 
aus. Die Zellen in diesem Abschnitt liegen zerstreuter als auf dem vorigen 
Stadium und lassen sich nicht weiter in einen inneren und dusseren Teil 
scheiden. Der auf der Fig. 65 mit h. d. Z. bezeichnete Raum ist wie friher 
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von zerstreuten Zellen ausgefillt. In dem Abschnitt zwischen den k-Kernen 

und der Pars medialis ist nach innen von der Ependymschicht ein sehr 

iockeres Stratum cellulare internum (Figg. 62 und 63, st. c. i. in P. v.) und 

nach aussen von demselben und zwischen den Kernanlagen sind zerstreute 

Zellen, die als ein Stratum cellulare externum bezeichnet werden konnen, 
zu sehen. 

Der vordere Kern k_ (Fig. 62) hat eine ahnliche Lage dicht an der 
Ventrikelwand wie der hintere Kern &,. Er reicht als eine dichte Masse 
ziemlich grosser Zellen bis zu den Kernen i (vgl. Fig. 65). Nach aussen von 
ihm, oberhalb des Kernes a, ist der lockere Abschnitt Rl (Fig. 62) gelegen. 

Der Kern a ist jetzt nur in seinem unteren Teil (Fig. 65, a, und a; 
Fig. 62, a) deutlich ausgebildet. Sein oberer Teil (a, der Figg. 62 und 65) 
ist sehr reduziegt worden und besteht aus grossen, z. T. ziemlich zerstreuten 
Zellen. 

Der vordere-untere Teil der Pars ventralis 
wird wie frither von den beiden Kernen 7. #1. 
und i. 1. (Figg. 65 und 68) eingenommen. Sie 
sind diffuser als vorher. 


Fig. 68. Huhn. 1o-tagiger Fig. 69. Huhn. 10-tagiger Em- 

Embryo. Frontalschnitt in der bryo. Rekonstruktion des Zwi- 

Ebene Nr. 68 auf der Fig. 65. schenhirns (vgl. Figg. 65 und 66). 
Vergr. 17 X. (2b, s. Text.) Vergr. 20 X. 


In dem vorderen-oberen Teil der ventralen Saule ist zunachst an dem 
Ventrikelependym der grosszellige Abschnitt n (Figg. 65 und 68) zu sehen. 
Nach aussen von diesem tritt in der von zerstreuten Zellen gebildeten ausseren 
Zellenmasse ein konzentrierter Zellenhaufen o (Figg. 65 und 68) auf. 

Die Pars medialis lasst dieselben Hauptabschnitte wie friiher erkennen, 
es ist aber eine weitere Differenzierung in denselben festzustellen. Der hinter 
der Hauptmasse der aufsteigenden Biindel des Tractus strio-thalamicus ge- 
legene Abschnitt 3 ist wie auf dem vorigen Stadium nach aussen von einem 
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aus undichten Zellen bestehenden Stratum cellulare internum (Sir. c. i. 3 der 
Fig. 62) gelegen. Der friher einheitliche mit 3 bezeichnete Teil ist jetzt in 
zwei Abschnitte geteilt. Unmittelbar nach aussen von dem Stratum cellulare 
internum liegt ein kleiner kompakter Kern s (Figg. 62 und 69). Nach aussen 
von diesem folgt ein ziemlich schmaler aber breiter Abschnitt r (Figg. 60, 
61, 62 und 69). Es scheint, als ob der betreffende Abschnitt nicht nur von 
dem Teil 3 gebildet werde, sondern dass sich auch weiter vorwarts gelegene 
Zellen, die bei der Reduktion der Segmenthdhle auswandern, sich seinem 
V orderteil anschliessen. In dem inneren, gréssten Teil des Abschnittes r zeigen 
die Zellen eine ahnliche Anordnung wie in der Schicht m. S. In dem ausseren 
Teil, der lateralwarts den Faserbiindeln der Decussatio transversa (Fig. 62, 
D. ir.) dicht anliegt, sind sie mehr zusammengedrangt. 

In dem oberflachlichen Teil der Pars medialis ist die mediale, oberflach- 
liche Schicht kraftig entwickelt (Figg. 08, 60—64 und 60, m. 0. S.). Aus 
seinem vorderen Oberteil hat sich eine neue Anlage, @ (Figg. 68 und 69), 
abgespaltet. Nach innen von dem vorderen Teil der Kernanlage m. 0. S. liegt 
die schon erwahnte, mit 2 b bezeichnete dicke Zellenplatte (Figg. 60, 68 
69). 

Der vor den aufsteigenden Faserungen gelegene Abschnitt wird von 
ziemlich zerstreuten Zellen ausgefillt (Fig. 68). In dieser diffusen Masse ein- 
gebettet liegt, scharf umschrieben, die Zellen anhaufung / (Figg. 68 und 69). 


DES ERWACHSENEN HUHNES. 


DAS ZWISCHENHIRN 


In dem vorigen Kapitel habe ich die einheitlichen, mehr oder weniger 
ausgesprochen konzentrierten Zellengebiete des Zwischenhirns, die wir als 
Kerne bezeichnen kénnen, von ihren frihesten Anlagen bis zu dem Stadium 
verfolgt, wo die Kerne, welche den genannten Gehirnteil definitiv aufbauen, 
ditterenziert worden sind. Dies Stadium wird mit dem 10. Tage der embryo- 
nalen Entwicklung erreicht. Wahrend der folgenden Stufen der Entwicklung 
werden keine Kernelemente neugebildet. Dagegen vollzieht sich wahrend 
dieser Zeit eine weitere gegenseitige Verlagerung der verschiedenen Teile, 
wie wir sie, von verschieden stark ausgesprochenem Wachstum der einzelnen 
Gebiete bedingt, schon wahrend der in dem vorigen besprochenen Phase der 
Entwicklung feststellen konnten. Mit Bezug auf die Kerne sind somit von 
dem 10. Tage ab die eintretenden Veranderungen nichtzytologischer Natur 
hauptsachlich topographischer Art. Es scheint mir deshalb in dem vorliegen- 
den Zusammenhang ganz unnotig, diesen Teil der Entwicklung naher zu 
besprechen, weshalb ich hier dazu tibergehe, die Verhaltnisse des ausgebildeten 
Gehirns mit Bericksichtigung der aus der Embryonalentwicklung gewonnenen 
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Da, die unten erwahnte Abhandlung von MEspaG ausgenommen, die 
wenigen Untersuchungen, die bisher tiber den zelligen Aufbau des Zwischen- 
hirns der Vogel ver6ffentlicht worden sind, sich nur mit den Verhaltnissen 
des vollausgebildeten Gehirns beschaftigen, halte ich es fiir das beste, hier 
die betreffende Literatur kurz zu erwahnen, um dann im Zusammenhang mit 
der Beschreibung des Zwischenhirns des erwachsenen Huhnes die Befunde 
der friiheren Autoren zu verwerten. 

Von den alteren Verfassern, wie STIEDA (1869) und BELLoncr (1888) 
abgesehen, die nur ein paar einzelne Kerne des Zwischenhirns erwahnen, ist 
TURNER (1891) der erste, der es versucht, den zelligen Aufbau des Zwischen- 
hirns darzustellen. Er untersuchte eine Reihe verschiedener Vogel, konnte aber 
nur vier Kerne unterscheiden. Von diesen kann ich diejenigen, die er ,,Crescent- 
scaped nidulus”’ und ,,Central nidulus” benennt, nicht sicher identifizieren. 
In der 5. Auflage seiner Vorlesungen fihrt Ep1ncer (1896) neun Zwischen- 
hirnkerne an. MtNzER und WIENER (1898), die das Gehirn der Taube unter- 
suchten, kennen neun verschiedene Kerne. EDINGER und WaALLENBERG 
(1899), die ebenfalls die Taube untersuchten, vermehren deren Anzahl bis 
auf sechzehn, von denen einer, ,,das centrale Hohlengrau”, aus drei Teilen 
besteht. Viele von diesen Kernen sind sehr ungenau abgegrenzt. Das zentrale 
Ho6hlengrau und der Nucleus entopeduncularis sind, wie ich unten zu er- 
wahnen Gelegenheit habe, keine einheitlichen Kerne, sondern eine kinstliche 
Zusammenfassung von <Abschnitten sehr verschiedener Teile. Einen der 
Crusta peripendicularis von EpINGER und WaALLENBERG entsprechenden 
Ikern kann ich beim Huhn nicht finden, wahrend die beiden Nuclei dorsales 
ein einheitlicher Kern sind. Die letztere Untersuchung liegt wohl hauptsachlich 
der mit anderen, z. T. dem Huhn entstammenden Abbildungen bereicherten 
Beschreibung in der 7. Auflagé von EpIncErs ,,Vorlesungen” (1908) zu- 
grunde. Die Crusta peripendicularis ist aber hier nicht erwahnt. KappEers 
(1921) bespricht nur zwolf Kerne, indem er einige der Kerne von EDINGER 
nicht anfuhrt. 

Die einzige embryologische Untersuchung uber das betreffende Thema 
ist diejenige von MespaG (1909). Diese, mit Hilfe von nach der CajaL- 
Methode gefarbten Objekten ausgefiihrt worden ist, ist sehr unvollstandig. 
MEspaAG findet z. B. bei dem 8-tagigen Embryo von den betreffenden Kern- 
anlagen nur diejenige des Nucleus spiriformis (vgl. meine Fig. 56). Er hat 
auch nicht die ontogenetischen Beziehungen der wenigen von ihm beschrie- 
benen diencephalen Kerne verstanden; die von ihm als Mutterboden derselben 
aufgefassten ,driehoekige celmassa” ist ttberhaupt nicht einheit- 
lich, sondern umfasst verschiedene Abschnitte. 

Keiner der friheren Verfasser hat es versuicht, das Zwischenhirn und 
dessen Kerne nach morphogenetischen Gesichtspunkten einzuteilen. Wo wber- 
haupt eine Einteilung gemacht wird, benutzen sie die auf den topographischen 
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Verhaltnissen basierte Aufteilung in den Epithalamus, Thalamus, Hypothala- 
mus und Metathalamus. 

Nach der hier versuchten Einteilung, ausgehend von den sekundaren 
Segmenten und der primaren horizontalen Verteilung der zelligen Elemente, 
entspricht der Metathalamus dem Synencephalon und der Pars ventralis des 
Parencephalon posterius, der Hypothalamus etwa der Pars ventralis des Par- 
encephalon anterius und dem Parencephalon posterius samt der Pars medialis 
des letzteren, der Epithalamus dem Epithalamus-Abschnitt der Pars superior 
des Parencephalon posterius und der Thalamus dem iibrigen Teil der Pars 
superior des letztgenannten und der Pars medialis des Parencephalon anterius. 


A. Das Synencephalon. 


In dem Synencephalon des ausgebildeten Gehirns lassen sich dieselben 
ikerne und Kerngruppen wie auf dem 10-tagigen Stadium der embryonalen 
Entwicklung unterscheiden. Die Zellenelemente, welche nicht durch Zellen- 
grosse und mehr oder weniger dichte Anordnung gekennzeichnete deutliche 
Kerne gebildet haben, liegen zwischen den Gliazellen mehr zerstreut, und es 
lasst sich in den diffusen Zellenmassen keine saulenartige Anordnung weiter 
feststellen. 

In ganz ahnlicher Lage, wie auf der zuletzt behandelten Entwicklungs- 
stufe, liegt derjenige Kern, den ich als Nucleus fasciculi longitudinalis dor- 
salis identifiziert habe. Wie gesagt, konnte schon wahrend der Embryonal- 
entwicklung festgestellt werden, dass in der einheitlichen Anlage dieses Kerns 
das Stratum cellulare internum sowohl in der ventralen, als auch in der 
medialen Saule beteiligt war. Wahrend der spateren Entwicklung sieht man, 
dass in den betreffenden beiden Teilen der Kernanlage sich die Zellen ver- 
schiedenartig entwickeln. Bei dem ausgebildeten Huhn finden wir somit den 
Kern aus zwei Teilen bestehend, einem oberen (Fig. 70, Ne. f. d. 1.), der 
kleinere, aber zugleich zahlreichere Zellen als der untere Teil enthalt und 
seiner Anlage nach der Pars medialis angehort. Ich benenne diesen oberen 
Teil Nucl. fasc. long. dors. pars superior. Der untere Teil (Fig. 70, Ne. f. 
d. 2.), von mir als Nucl. fasc. long. dors. pars inferior bezeichnet, besteht 
aus grosseren Zellen, die sehr undicht in zwei diinnen Langsbandern an- 
geordnet sind. Bei dem fertigen Gehirn, wo der Nucleus ruber (Ne. r.) in 
den betreffenden Ebenen nach vorn geriickt ist, liegt der untere Teil des 
Langsbundelkernes dem roten Kern dicht angelagert, so dass diese beiden 
Kerne oft sehr schwierig voneinander zu unterscheiden sind. 

Der Kern des hinteren Langsbiindels wird bei den Vogeln zuerst von 
EDINGER (1896) erwahnt, der nur sein Vorkommen angibt und ihn auf einer 
schematischen Sagittalfigur (1. c., Fig. 83) eingezeichnet hat. EprncEr und 
WALLENBERG (1899) fithren den betreffenden Kern nicht unter den dience- 
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phalen Kernen an; auf ihrer grob gezeichneten Fig. 8 findet man aber ein 
Gebiet als ,,hinteres Langsbiindel +- Kern” bezeichnet. Mespac (1909) fihrt 
als Ursprungstatte des longitudinalen Langsbindels drei von ihm zu dem 
Mittelhirn gerechnete Zellengruppen an: 1) einen Teil, der vor und ventral 
von den okulomotorischen Kernen gelegen ist und aus weit zerstreuten Zellen 
besteht, 2) einen Teil, der rostral von den okulomotorischen Kernen dicht 
an der Ventrikelwand liegt und 3) den Nucleus spiriformis. Leider illustriert 
MrspaG diese Beschreibung nur mit einer recht schematischen Zeichnung 
(1. c., Fig. 37), die einen parasagittalen Schnitt darstellt, wo einige Zellen 
der ersten Gruppe zu sehen sind, so dass es nicht moglich ist, sich uber die 
exakte Lage der ersten und zweiten Gruppe sicher zu orientieren. Seine erste 
Gruppe ist aber wahrscheinlich mit der Pars inferior und seine zweite Gruppe 
mit der Pars superior des Langs- 
biundelkerns nach meinen Bezeichnungen 
identisch. 

Nach innen von dem unteren Teil 
des Langsbindelkerns liegt unter dem 
Ventrikel jederseits von der Mittel- 
linie ein kleiner, dorsoventral langlicher 
Nucleus medioventralis (Fig. 70, Nc. m.), 
dessen Anlage ich bei den Embryonen 


als den medialen Zellenhaufen m be- 


schrieben habe. Eine frithere Erwahnung 
dieses Kerns kann ich nicht finden. 

An der vorderen, oberen Ecke der 
Pars superior des Langsbundelkerns 
liegt, wie bei dem 10-tagigen Embryo, 
der kleine, aus dichtgedrangten Zellen Fig. 70. Huh n. Detail eines Frontal- 

schnittes durch das Synencephalon. 
bestehende Vucleus medialis anterior, der Vergr. 16 X. 
auch nicht fruher erkannt worden ist. 

Ganz oberflachlich an der infolge der starken Vorwolbung der Lobi optici 
ganzlich nach unten gerichteten Aussenseite der Pars medialis ist der im 
Querschnitt rundliche Nucleus ectomammillaris (Fig. 71, Ne. ect.) zu sehen. 

Dieser Kern wurde zuerst von BELLoNcI (1883) als ,,ganglion ovoide”, 
in einer spateren Arbeit von demselben Verfasser (1888) als Nucleus pedun- 
cularis crwahnt. Es wurde von SINGER und MUnzeER (1890) nachgewiesen, 
dass ein Teil der Fasern des Nervus opticus in demselben seine primare 
Endigung findet. Der Kern wurde von EpIncER (1896) Ganglion ectomam- 
miliare benannt und wird in der spateren Literatur meistens unter diesem 
Namen oder als Nucleus ectomammillaris angefiihrt. WALLENBERG (1808) 
erwahnt ihn als einen ,,schmalen Kern mit ziemlich grossen Zellen, welcher 
sich zwischen den Nucleus rotundus thalami und den ventralen Pol des dor- 
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salen Corpus geniculatum einschiebt”. Mtnzer und WIENER (1808) be- 
zeichnen und bilden den Kern als Nucleus ventralis nervi optici ab. Von 
EDINGER und WALLENBERG (1899) wird er als Ganglion ectomammillare 
angetiihrt. MrespaG (1909) bespricht als Ganglion ectomammillare einen 
kleinen Haufen kleiner Ganglienzellen, die nach seiner Beschreibung (I. c., 
p. 114) oberflachlich in der Mittelhirnbasis vor und seitlich von dem Austritt 
des Nervus oculomotorius liegen. In seiner Fig. 4 bildet Mespac auf einem 
sehr schragen Querschnitt eine dem betreffenden Kern angehorende Zelle ab. 
Da die sehr grob gezeichnete Abbildung einen Schnitt aus dem Gehirn eines 
i2-tagigen Hiihnerembryos darstellt, der hinten-oben die okulomotorische 
Kerngruppe, vorn-unten das Chiasma durchschneidet, ist es, da der zellige 
Aufbau des Schnittes nicht wiedergegeben ist, ganzlich unmoglich, sich dar- 
uber zu orientieren, welchem Kern oder Zellengebiet die betreffende, mit a 
bezeichnete Zelle angehdrt. So viel scheint mir aber vollig klar zu sein, dass 
sie nicht dem ganz obertlachlich unter dem Tractus opticus in dem Syn- 
encephalon gelegenen Nucleus ectomammillaris angehort, ihre Lage scheint 
mir auch nicht mit der von MeEspac selbst beschriebenen Topographie des 
betreffenden Kerns zu korrespondieren. In der 7. Auflage seiner ,,Vor- 
lesungen” (Bd. 2) bespricht Epincer (1908) als Ganglion opticum basale 
einen Kern, welcher der frither als G. ectomammillare bezeichnete sein soll. 
Er bildet den Kern auf seiner Fig. 207 ab. Es lasst sich nach dieser Ab- 
bildung, die leider nicht den zytoarchitektonischen Aufbau des Kerns zeigt, 
feststellen, dass dies Ganglion opticum basale nicht mit dem Ectomammil- 
laris-Kern identisch ist. Der letztere ist namlich der auf Ep1ncers Abbildung 
am nachsten seitlich von dem Ggl. opt. basale oberflachlich in der Basis des 
Synencephalon gelegene, ziemlich grosse Kern. Seitlich von diesem ist auf 
EpIncers Figur die oberflachliche Schicht des Synencephalon zu sehen. Der 
lateralwarts von dieser gelegene Kern, welchen EDINGER als Genic. lat. be- 
zeichnet, ist ein bisher nicht untersuchter mesencephaler Kern. EDINGERs 
Ganglion opticum basale, das zu den Kernen des Infundibulum gehdrt, ist 
nach der genannten Abbildung nicht sicher zu identifizieren, vielleicht ent- 
spricht es aber meinem Kern /: des Parencephalon anterius. Eine gute Ab- 
bildung des Nucleus ectomammillaris geben KOsaka und Hrrarwa (1915). 
Sie untersuchten den Kern beim Huhn und finden, dass er hauptsachlich aus 
sehr kleinen, polygonalen Zellen besteht, dass er aber auch sparlichere grosse 
Zellen enthalt. Die genannten Autoren nehmen an, dass die ietzteren aus der 
Umgebung ins Ganglion eingewandert sind. Das ist aber nicht der Fall. Z. B. 
auf dem 10-, 12- und 14-tagigen Stadium bilden die grossen Zellen sogar die 
Hauptmasse des Kerns, wie sie es auch noch bei dem vollausgebildeten Gehirn 
von Paris tun. PALMGREN (1921) bescheibt und bildet den betreffenden Kern 
ab als Nucleus ectomammillaris. Seine Auffassung, dass er wenigstens zum 
Teil mesencephal ist, habe ich in einem friheren Abschnitt diskutiert. Der von 
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KappERs (1921) auf seiner Fig. 466 als Ganglion opticum basale bezeichnete 
Kern ist mit dem Ganglion ectomammillare oder Nucleus ectomammillaris 
der fritheren Autoren identisch. 

Zu dem dorsalen Teil des Synencephalon, der die beideii oberen Zellen- 
saulen umfasst, ist zunachst zu bemerken, dass in der Pars lateralis, die im 
ubrigen nicht von der Pars dorsalis synencephali abzugrenzen ist, das Stratum 
cellulare internum einen kleinen, nicht friher beschriebenen Kern (Fig. 70, 
st. c. i.) bildet, den ich, da er iiber dem Langsbundelkern gelegen ist, als 
Nucleus suprafascicularis bezeichne. 

In der dorsaien Saule finden wir dieselben Kerne wie auf dem 10-tagigen 
Stadium ausgebildet. Ganz dorsal, nach innen von dem _ hervorgewdlbten 
Tectum, ist der obere Kern der hinteren Kernplatte, der Nucleus praetectalis 
(Fig. 71, Vc. pr.) gelegen. Dieser Kern besteht aus dichtgedrangten, grossen 
Zellen, die sich mit Kresyl- 
violett gut, aber nicht intensiv 
farben, und ist von einer ziem- 
lich zellenfreien Zone umgeben. 

Der Nucleus praetectalis 
ist einer der am _ frihesten 
bekannt gewordenen Zwischen- 
hirnkerne. Er wird u. a. von 
EDINGER (1896), MUnzer und 
WIENER (1898), EDINGER und 
WALLENBERG (1899), EDINGER 
(1908) und Kappers (1921) 
besprochen. TURNER (1891) be- 
schreibt ihn als Nidulus poste- 
rior. Was MeEspaG (1909) bei 


dem g-tagigen Embryo als Ne. Fig. 7i. Huhn. Frontalschnitt durch das Syn- 
praetectalis beschrieben hat. ist encephalon und Teile der benachbarten Segmente. 
Vergr. 12*/; X. 


Ne.sp. 


\ 
Ne.ect. Ne.ex. 


die hintere Kernplatte. Auf 
seinen Abbildungen (1. c., Foto 6 und Fig. 29) hat er leider, wie mir ein 
Vergleich mit meinen Serien zeigt, als Praetectalis-Kern sogar denjenigen 
Teil der Kernplatte, der spater zu dem Ne. subpraetectalis wird, bezeichnet. 
Die Anlage des Praetectalis-Kerns ist nicht vorher studiert worden, und 
hierin ist vielleicht der Grund dazu zu suchen, dass der ventrale Kern der 
hinteren Kernplatte bisher unbekannt geblieben ist. Dieser Kern, den ich 
Nucleus subpraetectalis (Fig. 71, Nc. sb.) benenne, besteht bei dem ausgebil- 
deten Gehirn aus einer im Querschnitt breit eif6rmigen Masse ziemlich un- 
dicht angeordneter, charakteristisch in die Lange gezogener Zellen, die zum 
Teil Bipolare sind. 
Zwischen dem Nc. praetectalis und Ne. subpraetectalis liegt der Nucleus 
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spiriformis (Fig. 71, Ne. sp.) eingeschoben. Er bildet eine auf dem Quer- 
schnittbilde breite, langliche und nach innen konkave Masse von recht grossen, 
polygonalen Zellen, die sich mit Kresylviolett sehr intensiv farben. 

Dieser Kern wurde zuerst von EDINGER und WaALUENBERG (1899) als 
Nucleus spiriformis b) lateraler Teil beschrieben. Diese Ver- 
iasser geben an, dass der Kern bei der Taube ganz kaudal mit dem ventralen 
Abschnitt des Ganglion mesencephal. laterale verschmelzen soll. Beim Huhn 
ist etwas derartiges nicht zu bemerken, indem die beiden Kerne durch einen 
erheblichen Zwischenraum voneinander geschieden sind. Der Kern wurde 
auch von MEspDaG (1909) angetroffen und von EDINGER (1908) und KapPERs 
(1921) ziemlich kurz erwahnt. 

Uber dem vorigen Kern und sich bedeutend weiter kaudalwarts aus- 
dehnend liegt der aus dichtgedrangten grossen, aber, mit Kresylviolett gefarbt, 
ziemlich blassen Zellen bestehende Nucleus dorsocaudalis (Fig. 71, Ne. dc.). 

Dieser Kern ist zwar friher erkannt worden, da er aber nicht in seiner 
ontogenetischen Entwicklung untersucht worden ist, wurde er nicht richtig 
aufgefasst. Die ersten Verfasser, die den betreffenden Kern erwahnen, sind 
MtNzeER und WIENER (18908), die ihn Nucleus subcommissuralis benennen. 
Sie rechnen aber zu dem so bezeichneten Kern nicht nur den eigentlichen 
Ne. dorsocaudalis in meinem Sinne, sondern auch einen Teil der zwischen 
den dorsalen Kernen des Synencephalon gelegenen diffusen Zellen (das auf 
ihrer Fig. 15, Taf. V und VI, mit der rechten, gestrichelten Linie bezeichnete 
Gebiet). EpINGER und WALLENBERG (1899) identifizieren den betreffenden 
Kern von MUnzer und WIENER mit dem Nucleus spiriformis (lateralem 
Teil des Spiriformis-Kerns nach ihrer Bezeichnung). Es ist aber auf einer 
Schnittserie leicht festzustellen, dass — von den genannten diffusen Zellen 
abgesehen — der von ihnen abgebildete Kern der Nc. dorsocaudalis ist. Es 
ist aber moglich, dass sie diesen Kern von dem Ne. spiriformis nicht unter- 
schieden haben, da der letztere in ihrer Arbeit nicht besprochen wird. Der 
Nec. dorsocaudalis wird von EDINGER und WALLENBERG (lI. c.) als Nucleus 
spiriformis a) medialer Teil erwahnt. Ihre Angabe, dass er sich ,,dem Gang- 
lion des hinteren Langsbiindels fast bis zur Bertthrung” nahert, ist mir 
unverstandlich. 

Der auf der Fig. 71 dargestellte Frontalschnitt schneidet in seinem 
oberen Teil seitwarts von der hinteren Kommissur durch den kaudal ver- 
schobenen hinteren Teil des Parencephalon posterius (P,). In dem vordersten 
Oberteil des Synencephalon, ganz dicht an der Grenze gegen den betreffenden 
Abschnitt des hinteren Parencephalon, liegt als ein im Querschnitt rund- 
licher Haufen von grossen Zellen der Nucleus dorsofrontalis (Nc. df.), ein 
Kern, der friher nicht erkannt worden ist. 

An die untere Seite verschoben liegt am weitesten nach hinten ganz ober- 
flachlich der kleine Nucleus externus (Nc. ex.), der tbrigens von dem hier 
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unten zunachst beschriebenen Kern nicht mehr scharf abgesetzt zu sein 
scheint. Er ist frither nicht beschrieben worden. 

Als eine oberfiachliche Platte von grossen Zellen ist im vorderen Teil 
des Synencephalon die oberflachliche synencephale Schicht, der Nucleus super- 
ficialis synencephali (Fig. 72, S. 0. S.), zu erkennen. Dieser Kern scheint mir 
mit dem mittleren der von Mespac (1909) in seiner Fig. 29 mit e bezeich- 
neten Kerne seines ,,Corpus geniculatum laterale” identisch zu sein, tibrigens 
ist er den friheren Untersuchern ganzlich entgangen. 

Auf der Fig. 72 sehen wir auch den hervorgestiilpten, im vorigen als 
die Hauptmasse des prakommissuralen Teils des Synencephalon bezeichneten 


Fig. 72. Huhn. Frontalschnitt durch das Zwischenhirn und 
den benachbarten Teil des Mittelhirns. Vergr. 12*/s X. 


Abschnitt (Vc. ». p.). Ich benenne diesen Teil, der aus kleinen, recht zer- 
streuten Ganglienzellen besteht, den prakommissuralen Hauptkern des Syn- 
encephalon, Nucleus principalis praecomnussuralis. In der Literatur ist dieser 
Kern nur von Mespac (1909) gefunden worden, der ihn bei dem 9-tagigen 
Embryo als ,,de halvemaanvormige kern b” beschreibt und abbildet (1. c., 
Foto 6 und Fig. 29, b). Merspac rechnet denselben zu den Kernen des 
Thalamus und hat seine ontogenetischen Beziehungen missverstanden. Kap- 
PERS’ (1921) Vermutung, dass der betreffende Kern von MrEspac mit dem 
Nucleus dorsalis von Epincer und WaALLENBERG (1899) identisch sei, ist 
somit nicht richtig. 
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B. Das Parencephalon posterius. 


Auch in dem Parencephalon posterius sind dieselben Kerne wie auf dem 
10-tagigen Embryonalstadium zu finden. Das Wachstum der verschiedenen 
Kerngebiete ist aber wahrend der spateren Entwicklung recht verschieden, 
so dass die Grésse und die gegenseitige Lage der Kerne, obschon, was die 
letztere betrifit, im Princip ganz dieselbe wie friher, doch ein etwas anders- 
geartetes Bild darbieten. Das ganze Parencephalon des ausgebildeten Huhner- 
gehirns ist oben von den grossen Vorderhirnhemispharen bedeckt. Seitlich 
ist eine sehr starke Verschiebung der Lobi optici nach vorn festzustellen. 
Von den Furchen, welchen wir bei den Embryonen an der Ventrikelwand 
begegnet sind, sind als seichte Einbuchtungen der Sulcus limitans (Fig. 72, X) 
und die Furche zwischen dem unteren und oberen Teil der Pars superior 
(Fig. 72, *) zu sehen. Die Wande des ganzen Parencephalon sind, das 
Infundibulum ausgenommen, sehr breit, und der Ventrikel ist zu einem 
schmalen Spalt zusammengedrangt worden. 

In der Pars ventralis ist der vorher genannte, den Ventrikel wuber- 
briickende Kern c wiederzufinden. Er liegt als ein deutlich abgesetztes Band 
dicht dem Ventrikelependvym an (Fig. 72, c) und hangt nach oben mit dem 
Stratum cellulare internum des medialen Teils (st. c. 1.) zusammen; in dem 
letzteren sind aber die Zellen kleiner. Es ist wahrscheinlich dieser Kern, der 
von EpInceER und WaLLenBerG (1899) als Kern der Mittellinie des 
,centralen Hohlengrau” erwahnt wird. 

In der Pars medialis werden, wie schon frither gesagt, keine Kern- 
anlagen entwickelt. Dieser Teil, der aus einem inneren Stratum cellulare 
internum (st. c. i.) und einem ausseren Stratum cellulare externum (st. c. ¢.) 
aufgebaut ist, ist von dem entsprechenden Teil des Parencephalon anterius 
und betreffs der letztgenannten Schicht auch von den dusseren diffusen Zellen 
der Pars ventralis nicht abgegrenzt. 

In der Pars superior kénnen die Kerne wié vorher ihrem Ursprung 
nach in eine untere und eine obere Gruppe geteilt werden. In der letzteren 
ist ebenfalls ein Epithalamus-Teil von dem Hauptgebiet zu unterscheiden. 

In dem unteren finden wir dicht an dem Ependym einen ziemlich grossen, 
kleinzelligen Kern (Figg. 72 und 73, /. i. S.). Der betreffende Abschnitt ist 
von mir bei den Embryonen als innere Schicht des unteren Teils der Pars 
superior bezeichnet worden, als einen Kern des ausgebildeten Gehirns benenne 
ich ihn Nucleus internus inferior. Der Kern ist nicht friher beschrieben 
worden. 

Unmittelbar nach aussen von dem letzteren liegt als ein grosser, ei- 
formiger Kern der Nucleus B (Figg. 72 und 73, B). Er besteht aus ziemlich 
dicht gelegenen Zellen, die etwas kleiner als diejenigen des Kerns Al sind, 
aber ubrigens, mit Kresvlviolett gefarbt, recht stark an diesen erinnern. 
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Dieser Kern wurde schon von MUnzer und WIENER als Nucleus 
anterior thalami beschrieben und ist dann unter diesem Namen von 
EDINGER (1896), EpINGER und WALLENBERG (1899) und KapperRs (1921) 
erwahnt worden. Ein Nucleus anterior ist, wie bekannt, durch die ganze 
Vertebratenreihe beschrieben worden. Da die embryologischen Kenntnisse 
zurzeit nicht ausreichen, um die Homologie der bei den verschiedenen Wirbel- 
tierklassen als Nc. anterior beschriebenen Kerne auf Grund ihrer Anlagen 
zu untersuchen, haben wir als das einzige eigentliche Charakteristikum des 
betreffenden Kerns den Umstand, dass er den Tractus mammillo-thalamicus 
aufnimmt. Von dem Kern B der Végel wurde von Mitnzer und WIENER 
sowie spater von EDINGER 
und WALLENBERG ein Faser- 
bindel ein ganz kurzes Stiick 
ventrokaudalwarts verfolgt, 
ohne sein hinterer 
Endpunkt bestimmt werden 
konnte. Es ist natiirlich nach 
diesem Befunde nicht 
lich, dieses Faserbiindel, wie 
es die genannten Verfasser 
tun, ohne weiteres als einen 
Tr. thalamo-mammillaris z1 


bezeichnen. Da wir folglich 


keine sicheren Anhaltspunkte 


haben, um den betreffenden Fig. 73. Huhn. Detail eines Frontalschnittes durch 
das Zwischenhirn. Vergr. 12‘/; X. 


Kern als einen durch seine 

Faserverbindungen charakterisierten Nc. anterior bezeichnen zu konnen, ziehe 
ich, bis weitere vergleichende und faseranatomische Untersuchungen vorliegen, 
vor, den Kern ganz unprajudizierend als Nucleus B zu bezeichnen. Der von 
EpINGER (1908) als Nucleus anterior abgebildete Kern (1. c., Fig. 205) ist 
nicht der hier erwahnte, sondern die von mir unten beschriebene Area dorsalis 
des Parencephalon anterius. 

Nach aussen von dem Kern B und zum Teil auch unterhalb desselben 
liegt die mittlere Schicht des unteren Teils der Pars superior. Sie ist aus 
ziemlich grossen, sich mit Kresylviolett gut farbenden polygonalen Zellen, 
die vorwiegend eine retikulare Anordnung zeigen, zusammengesetzt. Ich 
bezeichne bei dem ausgebildeten Gehirn diese gut abgegrenzte Partie als 
Nucleus subrotundus (Fig. 73, m. S.). Dieser Kern ist friher nicht be- 
schrieben worden. 

In dem oberen Teil der Pars superior finden wir oberhalb des Nucleus 
internus inferior eine in die Lange gezogene, wandstandige Zellenmasse, die 
vorher von mir als dorsale Innenschicht, d. i. S., bezeichnet worden ist. Sie 
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besteht aus. ziemlich kleinen, langlichen Zelien, die vorwiegend der inneren 
Wandung parallel angeordnet sind. Dies Zellengebiet, das vorher nicht erkannt 
worden ist, kann als Nucleus internus superior bezeichnet werden (Fig. 72, 

Von den mittleren Kernen der Pars dorsalis hat sich der von mir als 
A beschriebene Kern ausserordentlich machtig entwickelt. Er besteht aus 
grossen, rundlichen, ziemlich undicht liegenden Zellen und ist von den benach- 
barten Abschnitten, den unten zu besprechenden Kern .4, ausgenommen, sehr 
scharf abgegrenzt. Schon auf den Schnitten, welche, die hintersten Ebenen 
des Parencephalon posterius durchschneiden, ist der betreffende Kern zu 
sehen (Fig. 72, 4,) und weit nach vorn erscheint er lateralwarts von dem 
Parencephalon _anterius 
(Fig. 74). Der Kern ist 
als Nucleus rotundus tha- 
lami bekannt. 

Schon StrEpDA (18096) 
beschreibt diesen Kern, 
ohne ihn zu_ benennen, 
als eine rundliche Zellen- 
gruppe des Thalamus. 
TURNER (1891) erwahnt 
ihn als Corpus genicula- 
tum externum. Er ist 
dann spater von allen 
Forschern, die das Zwi- 
schenhirn der Vogel un- 
tersucht haben, als Nuc- 
leus rotundus thalami er- 
kannt und _beschrieben 
worden. 

Fig. 74. Huhn. Frontalschnitt durch das Parencephalon Der grosszellige Ke rn 
anterius und einen Teil des Parencephalon posterius. 4 ist in dem vollausge- 

bildeten Gehirn des Huhns 
ziemlich reduziert worden und ist ausserdem von dem Nucleus rotundus 
nicht scharf abgegrenzt. Er liegt als eine kleine, dreieckige Zellenmasse dem 
oberen-inneren Teil des letztgenannten dicht an (Fig. 72, 4,) und besteht 
aus Zelien, die dichter angeordnet und etwas kleiner als diejenigen des 
Rotundus-Kernes sind. Es scheint, dass er frither nicht von dem Nucleus 
rotundus unterschieden worden ist. 

Der kleinzellige Kern .!, hat sich sehr machtig entwickelt und kann 
durch das dorsale Gebiet des ganzen Parencephalon posterius verfolgt werden 
(Figg. 72 und 74, -1,). Er besteht aus kleinen, dichtgedrangten Zellen. 
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Dieser Kern liegt innerhalb des von EDINGER und WALLENBERG (1899) 
als Nucleus dorsalis anterior und Nucleus dorsalis posterior und von EDINGER 
(1908) und Kappers (1921) als Nucleus dorsalis bezeichneten Zellengebietes. 
Das letztere ist aber in den zitierten Arbeiten sehr ungeniigend beschrieben 
worden und umfasst ausser dem Kern 4, wenigstens auch den Nucleus 
internus superior, aber, nach der Beschreibung von Epincer und WALLEN- 
BERG zu urteilen, wahrscheinlich auch verschiedene Teile des Synencephalon. 
Das Ganglion geniculatum mediale von EDINGER (1908, Fig. 205) scheint der 
vorderste Teil des Kerns 4, zu sein. 

Aussen von dem Komplex der A-Kerne sind, wie bei dem 10-tagigen 
Embryo, die beiden vorhergenannten oberflachlichen Schichten zu unter- 
scheiden. 

Die grosszellige oberflachliche Schicht, Nucleus superficialis magnocellu- 
laris (Figg. 73 und 74, g. o. S.), ist, wie schon gesagt, aus zwei embryonalen 
Anlagen aufgebaut. Sie besteht bei dem vollausgebildeten Gehirn aus einer 
cunnen Schicht hinten dicht angeordneter, vorn zerstreuter, ziemlich grosser 
Zellen, die an der ausseren Seite des Nucleus rotundus gelegen ist. Die 
petreffenden Zellen farben sich bei dem ausgebildeten Gehirn bedeutend 
schwacher als bei dem embryonalen. Es ist wahrscheinlich dieser Kern, der 
von Eprncer und WaALLENBERG (1899) als grosszelliger Kern 
des Geniculatum erwahnt, aber leider nicht abgebildet wird. 

Die kleinzellige oberflachliche Schicht, Nucleus superficialis parvocellu- 
laris (Figg. 71, 72 und 74, k. d. o. S.), hat wie der Kern 4, eine weite Aus- 
dehnung. Er besteht aus kleinen, langlichen Zellen, die mit ihrer Hauptachse 
der Gehirnoberflache parallel gelegen sind. 

Der von EDINGER und WALLENBERG (1899) beschriebene Nucleus late- 
ralis gehort dem betreffenden Abschnitt an, da aber diese Verfasser angeben, 
dass ihr Kern in den frontalen Thalamus-Abschnitten liegt, scheinen sie nur 
den vorderen Teil des Ne. superficialis parvocellularis gesehen zu haben. 
Kaprers (1921) bezeichnet auf seinen Figg. 468 und 469 den unteren Teil 
ces letztgenannten Kerns als Nucleus lateralis (,,Nu. lat. ant.”). Wie weit 
sich der Kern dorsal ausdehnt, ist weder im Texte, noch auf seinen Figuren 
angegeben. 

Dorsalwarts von diesern Kern liegt ebenfalls ganz oberflachlich die ober- 
fiachliche Schicht des Epithalamus, Nucleus superficialis epithalamicus (Fig. 
72, €. o. S.), die aus sehr kleinen, spindelférmigen Zellen besteht. Diese 
Schicht ist nicht vorher erwahnt worden. 

Nach innen von diesem Kern liegen die beiden von mir in dem vorigen 
mit E. d. und E. v. bezeichneten Kerne, die wir jetzt als die beiden Habenular- 
ganglien identifizieren kénnen. 

Das laterale habenulare Ganglion, Nucleus habenularis lateralis (Fig. 72, 
E. d.) ist der vorher besprochene dorsale Epithalamus-Kern, dessen Zellen 
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sich seitlich von dem unteren Kern herabschieben. Das Ganglion bildet bei 
dem Huhn eine schmale Platte, deren Zellen grosser und blasser als die- 
jenigen des medialen Ganglion sind. 

Das mediale habenulare Ganglion, Nucleus habenularis medialis (Fig. 72, 
E. v.), das sich embryonal unter dem vorigen anlegt, bildet eine auf Quer- 
schnitten eif6rmige Masse von kleinen, sich stark farbenden Zellen. Es wolbt 
sich derart in den Ventrikel vor, dass zwischen ihm und dem wandstandigen 
Teil des lateralen Ganglion eine interhabenulare Furche (Fig. 72, th) ge- 
bildet wird. 

Métyzer und WIENER (1898) unterscheiden in dem Epithalamus sowohl 
ein habenulares Ganglion, als auch eine zentrale Zellenpartie. Das erstere 
ist der Nc. hab. lateralis, die letztere der Ne. hab. medialis. Ep1ncer und 
WALLENBERG (1809) und Kappers (1921) geben an, dass zwei habenulare 
Ganglien vorhanden sind, wahrend Mespac (1909) jederseits nur ein Ganglion 
auffinden konnte. 


~ 


C. Das Parencephalon anterius. 


Mit den beiden hinteren Segmenten verglichen, ist das Parencephalon 
anterius bei den Vogeln der bisher am wenigsten bekannte Teil des Zwischen- 
hirns. In dem vollausgebildeten Gehirn des Huhns finden wir auch in diesem 
Teil der Hauptsache nach dieselben Kerne wie bei dem 10-tagigen Embryo, 
wenn auch einige Elemente nicht mehr als konzentrierte Zellenanhaufungen 
wiederzutinden sind. 

Ich beginne meine Besprechung mit den Kernen der Pars ventralis. 

Am weitesten nach hinten finden wir diejenigen Kerne, die ich als b, d 
und ¢ bezeichnet habe (Fig. 72). Die topographischen Beziehungen dieser 
Kerne lassen uns erkennen, dass sie die Kerne des Corpus mammillare repra- 
sentieren. Dieser enthalt somit drei Kerne: einen unteren mediaien, Vucleus 
mammillar:s medialis ventralis (Fig. 72, b), einen oberen medialen, Nucleus 
manmmiularis mediaits dorsalis (Fig. 72, d) und einen oberflachlichen lateralen 
Kern, \ucleus mammillaris lateralis (Fig. 72, p). Zwischen den beiden 
medialen Kernen ist an der Ventrikelwand eine Einbiegung zu sehen, wie 
ebenfalls unter dem ventralen Kern. 

In der fraheren Literatur finden sich nun bei Epincer Angaben tiber 
em Corpus mammillare bei den Vogeln. Sie sind aber sehr ungenau, und es 
scheint ziemlich sicher zu sein, dass EDINGER niemals die Mammillaris-Kerne 
gesehen hat. Schon 1896 gibt EpINGER ein Corpus mammillare als bei den 
Végeln vorkommend an. In ihrer Arbeit von 1809 ftihren Epincer und 
WALLENBERG als Ganglion entomammillare (1. c., Fig. 8) einen Kern an, 
von dem sie sagen, er sei ,,vielleicht eines der Ganglien, die das Corpus mam- 
millare bilden”. Das ist tberhaupt alles, was sie von dem zelligen Aufbau 
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eines eventuell vorhandenen Mammillar-Korpers mitteilen. Dieser als G. ento- 
mammillare bezeichnete Kern ist aber vor dem Corpus mammillare in den 
Seitenwanden des Infundibulum gelegen und mit meinem Kern &, identisch. 
Dass Ep1ncers G. ectomammillare mit dem Corpus mammillare nichts zu tun 
hat, wurde schon frither gezeigt. EDINGER gibt auch 1908 (1. c.) an, dass die 
Vogel einen Mammillar-Korper besitzen. MEspac (1909) ist der Ansicht, 
dass mammillare Kerne bei den Végeln tiberhaupt nicht angelegt werden. 
KAppERs (1921) verneint ebenfalls das Vorkommen eines Corpus mammillare 
bei Vogeln. 

Von der bei dem 10-tagigen Embryo vorhandenen Zellenanhaufung f. 1. 
ist bei dem ausgebildeten Huhn nichts zu sehen. 

In den Wandungen des Infundibulum finden wir, von dem Corpus mam- 
millare durch einen mit locker angeordneten Zellen ausgefiillten Abschnitt, 
d. h. die vorhergenannten hinteren, diffusen Zellen (Figg. 72 und 75, h. d. Z.), 
geschieden, den Komplex der hinteren - Kerne. 

Am weitesten nach hinten und noch in den diffusen Zellen eingebettet 
liegt als eine kleine Zellenanhaufung der Kern kb (Fig. 75). Vor demselben 
ist der bedeutend grossere, im Querschnitt eiférmige Kern k, und nach 
aussen von diesem der aus zerstreuteren Zellen bestehende K e rn kl. gelegen. 
Oberhalb des erstgenanrten finden wir die beiden kleinen Kerne ka und ke 
(Fig. 74). 

Der unterste Teil der Seitenwand des Infundibulum wird von dem klein- 
zelligen Kern m (Figg. 74 und 75) eingenommen. 

Dicht unter dem Tractus opticus ist dorsal von dem &/ -Kern ein kleiner, 
wohlabgegrenzter Zellenhaufen zu sehen. Es ist dies der uns schon von den 
embryonalen Stadien her bekannte Kern h (Fig. 74). 

Der Aufbau des Infundibulum ist, wie gesagt, friiher sehr ungenau unter- 
sucht worden. Von den obigen Kernen scheint nur der Kern &, friiher erwahnt 
worden zu sein, EDINGER und WaLLENBERG (1899) bilden ihn nimlich, wie 
ich schon oben gezeigt habe, als Ganglion entomammillare ab. 

Der im oberen Teil der Pars ventralis gelegene Kern g ist in dem er- 
wachsenen Gehirn sehr wohl ausgebildet. Er bildet einen grossen, im Quer- 
schnitt rundlichen Kern, der aus grossen, recht undicht liegenden Ganglien- 
zellen besteht (Fig. 74, g). Eigentiimlicherweise kann ich diesen wohl aus- 
gepragten, charakteristischen Kern in der fritheren Literatur nicht erwahnt 
finden, es ist aber jedenfalls mdglich, dass ihn EprNcerR und WALLENBERG 
(1. ¢.) gesehen und in ihren ,,Nucleus entopeduncularis” mithineinbezogen 
haben. 

Vor den hinteren &-Kernen liegen die beiden vorderen k-Kerne, 
die sich, wie die Ontogenie zeigt, bis zu dem Recessus praeopticus ausdehnen. 
Sie sind bei dem vollausgebildeten Hiihnergehirn ganz diffus geworden. 
Der mediale Kern (Fig. 76, k,) ist wenigstens in seinem hinteren Teil 
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einigermassen wohl abgegrenzt. Er besteht aus ziemlich dicht liegenden Zellen, 
die etwas grésser sind als die lockerer angeordneten Zellen des zwischen ihm 
und dem Kern » gelegenen Stratum cellulare internum. Der laterale Kern 
(Fig. 76, &l,) ist sehr diffus und nach oben nicht deutlich abgegrenzt. Die 
betreffenden beiden Kerne, von denen der mediale als ein Teil des ,,centralen 
H@hlengraus” von EprncER und WALLENBERG aufzufassen ist, sind bei einem 
mir vorliegenden Gehirn eines erwachsenen Parus borealis sehr deutlich und 
gut abgegrenzt. 

Der schon auf frithzeitigen embryonalen Stadien so ausserordentlich 
kraftig entwickelte und scharf abgegrenzte Kern a ist in dem ausgebildeten 
Gehirn ganzlich aufgelost worden. 

Von den beiden in der Hinter- 
wand des Recessus praeopticus 
angelegten i-Kernen ist der 
aussere nicht mehr nachzuweisen, 


Fig. 75. Huhn. Frontalschnitt Fig. 76. Huhn. Frontalschnitt durch den 


durch das Infundibulum. vorderen Teil des Parencephalon anterius. 
Vergr. 16 X. (H = Grosshirnhemisphare.) Vergr. 10% X. 


wahrend der innere, Kern i. m., als eine kleine Zellenanhaufung vorhanden 
ist. Bei Parus borealis sind beide Kerne deutlich vorhanden. 

In dem vorderen-oberen Teil der Pars ventralis ist der Kern n 
(Fig. 76) als eine wandstandige, scharf umschriebene, langliche Masse grosser 
Zellen vorhanden. Er ist wahrscheinlich mit dem Nucleus magnocellularis 
des ,,centralen Hohlengraus” von EprfNcER und WaALLENBSERG (1899) und 
EDINGER (1908) identisch. 

Von der nach innen von diesem Kern angelegten, von mir mit o bezeich- 
neten Zellenmasse ist in dem fertigen Gehirn nichts zu sehen, bei Pars borealis 
ist er dagegen bei dem erwachsenen Tiere noch vorhanden. 

Der von den konzentrierten Kernen nicht eingenommene Raum der Pars 
ventralis wird von Zellen derart ausgefiillt, dass zunachst an der Ventrikel- 
wand ein zum grodssten Teil aus sehr kleinen, spindelférmigen, mit ihrer 
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Langsachse der genannten Wand parallelen Zellen bestehendes Stratum cellu- 
lare internum (Figg. 74, st. c. i. v., und 76, st. c. 7.) gelegen ist, das nur in 
seinem hintersten Abschnitte etwas grossere und unregelmassiger angeordnete 
Zellen enthalt. Nach aussen von diesem liegen zwischen den Kernen zer- 
streute Zellen, die zusammen als ein diffuses Stratum cellulare externum der 
Pars ventralis bezeichnet werden konnen. An der Grenze zu der Pars medialis 
ist in dem hinteren und mittleren Teil der ventralen Saule die schon embryonal 
auftretende Ependymverdickung (Figg. 74 und 75, v. Ep.) zu sehen. Die 
Wand ist an der betreffenden Stelle leicht eingebogen. Nach innen von der 
verdickten Ependymschicht sind die Zellen des Stratum cellulare internum 
dicht angeordnet und starker farbbar als in dem ubrigen Teil der betreffenden 
Schicht. Die betreffende Ependymverdickung, die auch bei Reptilien und 
niederen Vertebraten vorkommt, wurde von Kappers (1921) erwahnt. 
KAPPERS nimmt an, dass ein sezernierendes Ependym hier vorliegt. 

In der Pars medialis fallt zunachst die sehr machtig entwickelte mediale 
oberiiachliche Schicht (Figg. 73, 74 und 76, m. o. S.) auf, die sich nach 
innen von dem Tractus opticus von der d4usseren Grenze zwischen den beiden 
parencephalen Segmenten bis zu der dusseren dorsalen Grenze der Pars 
ventralis ausdehnt. Sie besteht bei dem ausgebildeten Gehirn aus einer inneren 
Schicht grosser, polygonaler Zellen, die zu einer ziemlich dichtzelligen Kruste 
angeordnet sind, und einer breiteren, ausseren Schicht, die aus lockerer an- 
geordneten, etwas kleineren Zellen besteht. 

Dieser Kern wurde schon von BELLonc1 (1888) erkannt und als Corpus 
geniculatum thalamicum beschrieben. Von Epincer (1896) wird er als Corp. 
geniculatum Jaterale erwahnt, MUnzER und WIENER (1808) und EDINGER 
und WALLENBERG (1899) beschreiben ihn als Corpus geniculatum. Die letz- 
teren geben an, dass er bei der Taube nach hinten in mehrere durch Faser- 
kapsein getrennte Ganglien zerfallt. Etwas derartiges ist beim Huhn nicht 
zu sehen. Von den drei Corpora geniculata lateralia von MrspaG (1909) 
wurden die beiden dorsalen schon oben besprochen. Die untere, von MEspaG 
mit diesem Namen bezeichnete Bildung scheint der hinterste Teil des Corpus 
geniculatum thalamicum und des Nucleus superficialis magnocellularis zu sein. 
Von EpInGER (1908) wird auf den betreffenden Kern der Name Geniculatum 
laterale angewendet, KappEeRs (1921) erwahnt ihn als Ganglion geniculatum 
laterale. Da dieser Kern nicht ohne weiteres mit dem Geniculatum laterale 
bei anderen Wirbeltieren homologisiert werden kann, und wenigstens bei den 
Reptilien und Saugern nur einem Teil des Geniculatum laterale dieser Tiere 
entspricht, ziehe ich es vor, den Namen Corpus geniculatum thalamicum von 
BELLONCI beizubehalten. 

Nach innen von dem vorderen Teil des Corpus geniculatum liegt als ein 
breiter, langlicher Kern, der aus ziemlich grossen, wenigstens vorwiegend 
polygonalen Zellen besteht, diejenige aus demselben Mutterboden wie das 
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Corpus geniculatum herausdifferenzierte Zellenmasse, die ich bei der Be- 
sprechung der embryonalen Entwicklung als 2 bezeichnet habe. Ich benenne 
diesen Kern Nucleus superficialis internus des Parencephalon anterius (Fig. 
76, 2 b.). Der betrefiende Kern ist von den friheren Verfassern nicht erwahnt, 
vielleicht aber als ein Teil des unten besprochenen Nucleus interstriaticus 
aufgefasst worden. 

Der aus dem oberen Vorderteil der oberflachlichen Zellenplatte heraus- 
differenzierte Kern dG ist bei dem vollausgebildeten Gehirn als eine langlich 
eiférmige Masse vorwiegend spindelférmiger Zellen zu sehen (Fig. 76, 4). 
Er ist mit dem frither beschriebenen Nucleus fasciculi septi identisch. 

Schon Mtnzer und WreNER (1898) weisen nach, dass Fasern des 
Scheidewandbiindels in dem betreffenden Teil des Zwischenhirns aufgelockert 
werden. Der Kern wurde zuerst von EDINGER und WALLENBERG (1899) 
erkannt und als Kern des sagittalen Biindels erwahnt. Eprycer (1908) 
bespricht ihn als Nucleus fasciculi septi und Kappers (1921) als Kern des 
Scheidewandbundels. 

Nach innen von dem Corpus geniculatum und hinter dem Nucleus super- 
ficialis externus liegt diejenige Zellenmasse, welche ich mit r bezeichnet habe. 
Wie bei dem 10-tagigen Stadium bemerkt wurde, scheint es, als ob bei der 
Reduktion der Segmenthéhle auswandernde Zellen sich dem inneren, vorderen 
Teil der Partie r anschliessen. Der betreffende Abschnitt wird wahrend der 
spateren Embryonalentwicklung immer mehr selbstandig, indem sich diese 
Zellen durch ihre Grosse und starkere Farbbarkeit von der ausseren Zellen- 
masse unterscheiden. 

Die letztere, welche wenigstens in ihrer Hauptmasse der in ihrer Anlage 
mit 3 bezeichneten Zellenplatte entspricht, wurde von MUNzER und WIENER 

(1898) als Substantia interstriatica beschrieben. EDINGER und WALLENBERG 
" (1899) bezeichnen sie als Nucleus intercalatus, unter dem sie auch von 
KAPPERS (1921) erwahnt wird. EDINGER (1908) nennt sie Nucleus ventralis. 

Der betreffende Kern, den ich, mit Benutzung des ihm von MUnzer 
und WIENER gegebenen Namen, Nucleus interstriaticus nenne (Fig. 74, r), 
ist von den oben zitierten Verfassern nicht genau umgrenzt worden. Wie 
gesagt, haben sie wahrscheinlich den Nucleus superficialis internus in den 
von ihnen beschriebenen Kern mithineinbezogen, weiter ist seine hintere 
Abgrenzung nicht festgestellt worden. Eprncrr und WaLLENBERG geben 
sogar an, dass ,,seine caudalsten Zellen bis in das Mittelhirn in Begleitung 
von Zagen aus dem Geniculatum verfolgt werden”. Sie haben somit nach 
hinten Elemente weit verschiedener Art als zu diesem Kern geh6rig aufgefasst. 

Der Nucleus interstriaticus ist, wie uns die ontogenetische Entwicklung 
gezeigt hat, ein ganz zum Parencephalon anterius gehérender Kern, der, 
urspringlich in dem hinteren Teil dieses Segmentes angelegt, wahrend der 
weiteren Entwicklung nach vorn zwischen den Tractus strio-thalamicus und 
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den Tractus strio-mesencephalicus vorgeschoben wird. Der Kern, der vor- 
wiegend aus langlichen, unregelmassig angeordneten Zellen besteht, legt sich 
mit seinem Aussenrand dem Corpus geniculatum an. 

Die bei dein 10-tagigen Embryo vorhandene, nach innen von dem Nucleus 
interstriaticus gelegene Zellengruppe s ist bei dem 11-tagigen Embryo noch 
vorhanden, wird aber dann aufgelost. 

Die oben erwahnte innere-vordere Partie, welche ich als Nucleus prae- 
striaticus bezeichne (Fig. 74, NV. pstr.), wird von einem Haufen dicht zusam- 
mengedrangter grosser, sich mit Kresylviolett intensiv farbender Zellen 
gebildet. Topographisch liegt sie dem Tractus strio-thalamicus von innen dicht 
an und ist nach innen und vorn von dem frontalen Teil des Nucleus sub- 
rotundus gelegen. Dieser Kern bildet einen Teil von der Zellenmasse sehr 
verschiedenartiger Zusammensetzung, die von EDINGER und WALLENBERG 
(1899) und Ep1ncEr (1908) als Nucleus entopeduncularis bezeichnet wird. 

Nach innen von den besprochenen Kernen ist an der Ventrikelwand ein 
recht breites, aus zerstreuten Zellen bestehendes Stratum cellulare internum 
vorhanden (Fig. 74, st. c. i. d.). Seine Zellen sind zwar, wie diejenigen der 
entsprechenden Schicht des ventralen Teils der Ventrikelwand, parallel lang- 
lich, sie entbehren aber einer derartigen Schichtung, wie jene sie besitzen, 
und sind ausserdem grosser und blasser. 

Der vordere-obere Teil der Pars medialis, der sich dorsal zwischen der 
Gegend hinter dem Foramen monroi bis zum Parencephalon posterius aus- 
dehnt, ist von einer Masse gleichformig zerstreuter Zellen eingenommen. Ich 
nenne diesen Teil die Area dorsalis des Parencephalon anterius (Fig. 74, 
Ar. d.). Mitten in dieser (auf dem abgebildeten Schnitte nicht getroffen) 
ist als eine kleine, unscharf abgegrenzte Zellenanhaufung der Kern / in 
dem ausgebildeten Gehirn noch zu sehen. 

Von der reduzierten Segmenthohle des Parencephalon anterius lasst sich 
nunmehr nichts mehr nachweisen. 


IV. EINIGE VERGLEICHENDE BEMERKUNGEN. 


Um die Anwendbarkeit derjenigen Einteilung des Zwischenhirns, die 
ich mit Hulfe der durch das Studium der embryonalen Entwicklung erhal- 
tenen Kenntnisse in dem obigen durchzufiihren versucht habe, und um zu 
untersuchen, ob es an der Hand derselben méglich wird, die Kerne oder Kern- 
gruppen, welche ich bei dem Huhn festgestellt habe, mit entsprechenden 
Bildungen in dem Zwischenhirn bei den den Vogeln zunachst stehenden Tier- 
klassen zu homologisieren, habe ich ein leider allzu sparliches Material von 
embryonalen Gehirnen einiger Reptilien und Saugetiere und auch einige 
Schnittserien von Gehirnen erwachsener Reptilien durchmustert. Gleichzeitig 
habe ich zu diesem Vergleich von den Angaben in einigen der bedeutenderen 
Arbeiten der neueren Literatur Gebrauch gemacht. 
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A. Reptilien. 


Das mir vorliegende Material, das mir aus den Sammlungen des Zoo- 
tomischen Instituts von Herrn Professor Dr. N. HOLMGREN gitigst zur Ver- 
fiigung gestellt wurde, besteht aus folgenden, frontal geschnittenen und mit 
Kresylviolett oder Hamalaun gefarbten Serien. 

Embryonales Material: Jgwana sp., sieben Schnittserien verschiedener 
Stadien; Tropidonotus natrix, eine Schnittserie eines sehr jungen Embryos. 

Gehirne ausgebildeter Tiere: ’aranus salvator, Platydactylus sp., Gymno- 
dactylus sp. Chamaelon (Gattung und Art unbekannt), dlligator missis- 
sippiensis und Clemmys sp. 

Da das Zwischenhirn der Varanus-Eidechse friher von EpInGER (1899) 
untersucht worden ist, habe ich dasselbe meiner Besprechung des ausgebil- 
deten Gehirns zugrunde gelegt, und wo nichts anderes bemerkt ist, beziehen 
sich meine Angaben auf dieses Tier. Es sei aber hier notiert, dass EDINGER 
héchstwahrscheinlich eine andere )aranius-Art als V. salvator untersucht hat. 
Er bespricht und bildet namlich bei seinem Objekt einen den Ventrikel wber- 
brickenden Nucleus reuniens ab. Eine derartige Querverbindung der beiden 
Zwischenhirnhalften iiber den Ventrikel ist bei Varanus salvator nicht vor- 
handen. 


Embryologisches. 


Das Gehirn eines Reptilienembrvos bietet, wie bekannt, auf einem Sagit- 
talschnitte ein Bild dar, auf dem man wie bei dem Vogelgehirn einen syn- 
encephalen und einen parencephalen Abschnitt unterschieden hat (vgl. z. b. 
KUPFFER, 1906).. Ich habe schon in dem ersten Kapitel erwahnt, dass 
nach dem von Orr und McCiure abgebildeten Horizontalschnitte durch 
das embryonale Gehirn von Anolis das Zwischenhirn bei diesem Tier betreffs 
der diencephalen Segmente sich ganz ahnlich dem Zwischenhirn des Huhns 
zu gestalten scheint. Leider besitze ich keine horizontalen Schnitte durch 
embryonale Reptiliengehirne, um diese Frage an solchen naher prifen zu 
koénnen. Die nach frontalen Schnitten erhaltenen Bilder stimmen aber mit den 
Verhaltnissen beim Huhn durchaus wtberein. 

Von den mir vorliegenden Stadien ist dasjenige von Tropidonotus natrix 
das jungste. Es entspricht in bezug auf die Entwicklungsstufe des Zwischen- 
hirns dem 4-tagigen Stadium von Gallus. Die Ubereinstimmung des Aufbaues 
ist auffallend. Die ersten ausgewanderten Zellenmassen sind in ganz ent- 
sprechenden Abschnitten wie beim Huhn vorhanden, und ein deutlicher Sulcus 
limitans ist ausgebildet. Zwischen dem Parencephalon anterius und dem Par- 
encephalon posterius ist im oberen Teil der beim Huhn beobachtete innere 
Grenzwulst vorhanden. Von dem aufsteigenden intersegmentalen Teil des 
Suicus limitans ist noch nichts zu sehen. In dem Parencephalon posterius, 
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wie auch in dem hinteren Teil des Parencephalon anterius ist eine innere 
Furche zwischen der Pars ventralis und der Pars medialis ausgebildet. 

Bei dem jiingsten Stadium von Jguana ist schon die Segmenthohle des 
Parencephalon anterius dorsoventral zusammengedriickt worden, sie bildet 
hinten einen scharf einschneidenden Spalt, vorn eine breite Grube. Der 
intersegmentale Wulst ist reduziert worden, und der Sulcus limitans verlauft 
mit seinem aufsteigenden Teil an der oberen Wandung des genannten Spaltes. 
Schon dies Stadium zeigt, was von den alteren Stufen bestatigt wird, dass 
in dem Eidechsengehirn dieselben Hauptabschnitte wie in dem Vogelgehirn 
vorhanden sind und dass die Anlagen der verschiedenen Kerne ganz ahnlich 
wie beim Huhn entstehen. Leider umfasst das mir vorliegende Material von 
Iguana nur verhaltnismassig junge Stadien, so dass es mir unmdglich ist, 
von der Ausbildung der Kerne ein Bild zu geben. 

Eine fiir die Topographie des Reptiliengehirns bedeutungsvolle Tatsache 
ist die gegeniiber den Vdgeln verschiedene Richtung der interparencephalen 
Grenzebene. Schon auf einem sehr frithen Stadium bemerkt man, dass sich 
die Pars superior des hinteren Parencephalon-Segmentes machtig in den 
Ventrikel vorwolbt, und dass sich ihre zelligen Elemente mehr nach innen 
als bei den Vogeln anhaufen. Dagegen riicken die lateralen Zellenmassen 
der Pars medialis des vorderen Parencephalon-Segmentes, hauptsachlich in 
der Zellenplatte 2 konzentriert, sehr stark dorsalwarts empor, wodurch die 
Grenzebene zwischen den betreffenden Teilen nicht wie bei den Vogeln nach 
aussen-unten, sondern schrag nach aussen-oben gerichtet wird, eine Anord- 
nung, die bei dem Zwischenhirn erwachsener Reptilien sehr deutlich ist. 

Da, wie gesagt, der Sulcus limitans in den Bereich der durch die Re- 
duktion der Segmenthdhle des Parencephalon anterius gebildeten Furche mit- 
einbezogen wird, erhalt man auf etwas alterem Stadium leicht den Eindruck 
von einer einheitlichen, nach vorn tiefen Furche. Bei den von mir unter- 
suchten erwachsenen Eidechsen ist die von der reduzierten Segmenthdhle 
gebildete Furche wie beim ausgebildeten Huhn vollig. obliteriert, und der 
Sulcus limitans ist nur in seinem urspringlich horizontalen Teil, meistens 
als eine seichte Grube, zu sehen. Bei Clemmys dagegen bildet die Segment- 
hohle eine tiefe Furche, die scheinbar die vordere Verlangerung des Sulcus, 
limitans ausmacht. Eine nahere Priifung zeigt aber, dass oberhalb dieser 
Segmenthohlenfurche eine kleinere Furche verlauft, die den aufsteigenden 
Teil des Sulcus limitans bildet und mit dem tieferen horizontalen Teil des- 
selben zusammenhangt. 

Ich gehe nun zur Besprechung des ausgebildeten Reptiliengehirns ber 
und basiere, wie gesagt, meine Beschreibung eigener Beobachtungen haupt- 
sachlich auf die Verhiltnisse bei Varanus salvator. 
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Das Synence phaion. 


Das Synencephalon zeigt principiell denselben Aufbau wie bei dem Huhn, 
wenn auch einige Kerne vermisst werden. Der Nucleus longitudinalis dorsalis 
ist weniger stark entwickelt. Man kann auch hier zwei Abschnitte unter- 
scheiden, von denen der untere, grosszellige wahrscheinlich dem Kern des 
dorsalen Langsbiindels von EDINGER entspricht. An der Gehirnoberflache ist 
ein wohlumschriebener Nucleus ectomammillaris vorhanden, der von EDINGER 
als Ganglion ectomammillare erwahnt worden ist. Der Nucleus strati cellularis 
interni der Pars lateralis bildet eine breite, wandstandige Zellenmasse. Der 
Nucleus praetectalis ist von EDINGER, DE Lance und Kappers beschrieben 
worden, der Nucleus spiriformis wird als linsenformiger Kern oder Nucleus 
lentiformis von denselben Verfassern erwahnt. Nach oben von dem letzteren 
finde ich einen aus dicht angeordneten Zellen aufgebauten, von der Com- 
missura posterior durchsetzten Nucleus dorsocaudalis. Der Nucleus super- 
ficialis synencephali ist sehr wohl ausgebildet und bildet bei dem Chamaleon 
sogar eine kraftige Vorragung zwischen dem Tectum und dem Nucleus ecto- 
mammillaris. EprncEer, der den Kern gesehen hat, benennt ihn mit Reser- 
vation Geniculatum mediale. Das Gebiet des Nucleus principalis praecommis- 
suralis enthalt diffuse Zellen. 


Das Parencephalon posterius. 


Das Parencephalon posterius zeigt in seinem Aufbau eine sehr grosse 
Ubereinstimmung mit den Verhaltnissen bei dem Huhn. Ganz ventral liegt 
vor dem Kern des dorsalen Langsbiindels der Nucleus c, dessen unter dem 
Ventrikel verlaufende Zellenbriicke bedeutend lockerer als beim Huhn ist. 
In der Pars superior lassen sich ein unterer und ein oberer Teil unterscheiden. 
Zunachst nach innen von dem Ventrikelependym liegt in dem oberen Teil 
ein scharf umschriebener Kern, den ich Nucleus internus B benenne und der 
wahrscheinlich mit dem Nucleus ventralis thalami Stiick a von pE LaNncE 
identisch ist. Dieser Kern entspricht der beim Hiihnerembryo mit /. 1. S. 
bezeichneten Schicht und ist folglich sowohl mit dem Nucleus internus 
inferior, als auch mit dem Nucleus B homolog. Es erhellt daraus, dass der 
..Nucleus anterior” der Autoren bei den Vogeln (d. h. der Nucleus B) nicht 
mit dem gleichbenannten Kern bei den Reptilien homolog ist. Nach aussen 
von dem besprochenen Kern folgt eine diinne Zellenschicht, die, unter dem 
Nucleus rotundus gelegen, als Nucleus subrotundus aufzufassen ist. Ich denke, 
dass dieser Kern dem Nucleus ventralis thalami Stiick b und c von pE LancE 
entspricht. 

In dem oberen Teil der Pars superior liegt an der Ventrikelwand ein 
deutlicher Nucleus internus superior. Dieser Kern ist auf einigen der Ab- 
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bildungen von DE LanGE mit dem grosszelligen Kern des ,,centralen Hohlen- 
graus” (Nc. magnocellularis) von EprNcer identifiziert worden, eine Deu- 
tung, die natirlich fehlerhaft ist. EpincEerR bezeichnet ihn als Nucleus 
anterior, lasst aber den so benannten Kern auch das frontai von ihm gelegene 
etwas grosszelligere Gebiet, die Area dorsalis parencephali anterii, umfassen. 
Nach aussen von dem hinteren Teil des Nucleus internus superior liegt ein 
aus grossen, dicht angeordneten Zellen bestehender Kern, der dem Nucleus 4, 
der Vogel entspricht. Nach vorn und seitlich von ihm ist der im Querschnitt 
runde, aus grossen, aber nicht sehr dicht liegenden Zellen aufgebaute Nucleus 
rotundus (Kern A,) gelegen. Seine Beziehungen zu den benachbarten, mit 
den entsprechenden Partien des Vogelgehirns leicht identifizierbaren Kernen 
bestatigen vollig, dass der Nucleus rotundus der Reptilien mit dem gleich- 
namigen Kern der Vdgel homolog ist. Nach oben und besonders nach vorn 
von dem Nucleus rotundus ist der aus kleinen, sich stark farbenden Zellen 
aufgebaute Nucleus A, gelegen. Er scheint die Hauptmasse des Nucleus 
anterior von DE LANGE auszumachen. Zwischen dem Nucleus rotundus und 
dem Tractus opticus ist ein leicht zu tibersehender kleiner Nucleus super- 
jicialis magnocellularis gelegen, der aus wenigen zerstreuten Zellen besteht. 
Der Nucleus 4, ist an der Aussenseite von einem aus locker angeordneten 
kleinen Zellen aufgebauten Nucleus superficialis parvocellularis bedeckt. - 
Dieser Kern umfasst den Nucleus decussationis transversae von EDINGER 
und DE Lance und den Nucleus lateralis thalami von pE Lance. Der epi- 
thalamische Teil der Pars superior besteht aus den beiden wohlausgebildeten 


Nuclei habenularis. Von einem Nucleus superficialis thalamicus ist wenigstens 
bei dem ausgebildeten Gehirn von Varanus nichts zu sehen. 


Das Parencephalon anterius. 


In der Pars ventralis dieses Teils finden wir am weitesten nach hinten 
das Corpus mammillare. EDINGER und DE LANGE reden von einem Corpus 
mammillare, der erstgenannte bemerkt aber, dass die Abgrenzung desselben 
relativ unsicher ist. Kappers gibt an, dass der Mammillarkorper den Reptilien 
fehlt. Die jetztere Angabe ist mir unverstandlich. In ganz ahnlicher Lage 
wie bei dem Huhn habe ich ein wohlausgebildetes Corpus mammillare, das 
aus einem den Ventrikelboden tiberbriickenden Nucleus mammullaris medialis 
und einem Nucleus mammillaris lateralis besteht, bei Varanus, Gymnodactylus, 
Platydactylus und Alligator feststellen kénnen. Bei Clemmys ist der Mam- 
milarkérper andererseits sehr wenig ausgebildet, und der mediale Kern ist 
kaum mehr als eine nicht abgegrenzte, hintere und obere Fortsetzung der hin- 
teren diffusen Zellen des Infundibulum. 

In dem vor dem Corpus mammillare gelegenen Abschnitt der Pars 
ventralis ist zunachst an der Ventrikelwand eine Zellenschicht gelegen, die 
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als ,,centrales Héhlengrau” (EDINGER) oder Stratum griseum periventrikulare 
beschrieben worden ist. Diese Schicht ist aber in ihrer Zusammensetzung 
nicht einheitlich. Am weitesten nach vorn finden wir einen aus grossen Zellen 
bestehenden Kern, der eine vollig ahnliche Lage wie der cytologisch gleich- 
artige Nucleus n des Huhns hat und mit diesem homolog sein muss, weshalb 
er mit demselben Namen zu benennen ist. Nach unten und hinten davon folgt 
ein Abschnitt mit dicht angeordneten Zellen mittlerer Grosse, Nucleus k, den 
wir schon beim Huhn kennen gelernt haben. EDINGER (1908) benennt ihn 
Nucleus magnocellularis. Die nach aussen von ihm gelegenen zerstreuteren 
Zellen sind etwas grésser als diejenigen des eigentlichen, oben von ihm lie- 
genden Stratum cellulare externum der Pars ventralis. Sie konnen als ein 
diffuser, unscharf abgegrenzter Nucleus kl, aufgefasst werden. Hinter dem 
Kern &  folgt der charakteristisch geschichtete Teil, den ich beim Huhn als 
Stratum cellulare internum der Pars ventralis bezeichnete. Die Zellen, welche 
nach aussen von dem hier sehr kraftigen, verdickten Ventrikelependym des 
oberen Randes der Pars ventralis liegen, sind bedeutend grosser als die 
ubrigen Zellen des Stratum cellulare internum. In diesem hinteren Bezirk 
liegt der grosse und wohlausgebildete Nucleus k,, der wohl mit dem Nucleus 
ventralis hypothalami von pE LANGE identisch ist. An dem oberen-dusseren 
Rande des Nucleus &, liegt eine von diesem nicht scharf geschiedene Zellen- 
anhaufung, die dem Nucleus lateralis hypothalami von DE LANGE zu ent- 
sprechen scheint. Inwieweit dieser Kern mit dem Kern &/, des Vogelgehirns 
zu homologisieren ist, muss dahingestellt bleiben. In ganz entsprechender Lage 
wie beim Huhn lasst sich ein Nucleus h feststellen. Ziemlich oberflachlich 
in dem oberen Teil der Pars ventralis ist beim Varanus ein recht unscharf 
umschriebener grosszelliger Nucleus g zu sehen. Beim Alligator ist er kraftig 
und wohl abgegrenzt. Bei Embryonen von /guana ist er gross und deutlich 
in entsprechender Lage wie bei den Huhnerembryonen vorhanden. Von der 
beim Huhn schon embryonal reduzierten Kernanlage a ist beim erwachsenen 
Varanus nichts zu sehen. Sie wird bei dem Embryo von Jguana angelegt, aber 
recht bald reduziert. Bei einem verhaltnismassig sehr jungen Tropidonotus- 
Embryo finde ich sie wohl ausgebildet. In der Hinterwand des Recessus prae- 
opticus wird wie beim Huhn eine innere, dichtere und eine aussere, aus zer- 
streuteren Zellen bestehende Kernanlage ausgebildet (Jguana). In dem aus- 
gebildeten Eidechsengehirn (Varanus) ist wie beim Huhn nur der innere 
Kern, Nucleus i. m., einigermassen gut zu unterscheiden. 

Die Pars medialis hat wie beim Huhn ein verhaltnismassig beschranktes 
inneres Wandgebiet, wo, nach aussen von der Ependymschicht ein ziemlich 
breites Stratum cellulare internum, das aus recht locker angeordneten Zellen 
besteht, gelegen ist. Nach aussen davon folgt eine Zellenmasse, die dem 
Nucleus interstriaticus der Vogel entspricht und einen Teil des Nucleus ento- 
peduncularis von EpInGER, DE Lance und Kappers umfasst. Er besteht aus 
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verhaltnismassig stark gefarbten Zellen, die in ihrem inneren Teil etwas reti- 
kular angeordnet sind, da ihr Gebiet hier von Faserbiindeln durchsetzt wird. 
Ganz an der Gehirnoberflache, dicht unter dem Tractus opiicus und, wie 
gesagt, im Vergleich zu den Verhaltnissen der Vogel stark dorsalwarts ver- 
schoben, sind die Kerne der Zellenplatte 2 gelegen. Der innere Kern, der 
Nucleus superficialis internus, ahnelt in seinem Aufbau dem homologen, 
gleichnamigen Kern beim Huhn. Er dehnt sich aber bei l’aranus weiter nach 
hinten aus. Der aussere Kern, das Corpus geniculatum thalamicum, hat einen 
mit dem Huhn vollig gleichartigen Aufbau. Uber dem vorderen-oberen Teil 
des letztgenannten Kerns ist der Nucleus fasciculi septi in ganz derselben Lage 
wie beim Huhn zu finden. Er bildet einen sehr scharf abgegrenzten, im Quer- 
schnitt rundlichen Zellenhaufen, der auch beim Alligator sehr deutlich ist. 
Derjenige dem Parencephalon posterius angehdrige Abschnitt, der von 
EDINGER und DE LaNGE als ein schwierig zu erkennender Nucleus tractus 
septo-diencephalicus beschrieben worden ist, ist somit gar nicht mit dem 
Ne. fasciculi septi beim Huhn homolog. Die von EpINGER als dieser Kern 
bezeichneten ,,zerstreuten kleinen Zellenmassen” (1. c., Taf. I, Fig. 3) sind 
ein Teil des Nucleus superficialis parvocellularis. Der vordere-obere Abschnitt 
bildet eine aus verhaltnismassig recht grossen Zellen aufgebaute rea dorsalis 
in der vorderen Verlangerung des Nucleus internus superior des Parence- 
phalon posterius. 


B. Saugetiere. 


Das mir zu Gebote stehende Material besteht aus folgenden embryonalen 
Serien aus den Sammlungen des Zootomischen Institutes: Mus musculus, 
Albinovarietat, Schnittserien durch das Gehirn der Embryonen von 8, 10, 
13, 16 und 19 mm Lange, Didelphys, eine Schnittserie eines sehr jungen 
Embryos, und Erinaceus europaeus, Schnittserien von vier verschiedenen Ent- 
wicklungsstufen. 

Da samtliche dieser Serien in einer derartigen Richtung geschnitten sind, 
dass das Hemispharengehirn in frontale Schnitte zerlegt worden ist, sind sie 
zur Untersuchung der Verhaltnisse des Zwischenhirns weniger geeignet, da 
die Schnittrichtung hinsichtlich dieses Gehirnteils eine sehr schrage frontale, 
sich dem horizontalen nahernde ist, was die Orientierung in vielen Hinsichten 
fast unmoglich macht. Um die Topographie der Anlagen der Ganglia geni- 
culata lateralia und des Ganglion geniculatum mediale festzustellen, habe ich 
von Mus musculus das Zwischenhirn der Altersstufen von 8 und 19 mm 
graphisch rekonstruiert. 

Uber den Bau und die Entwicklung des embryonalen Zwischenhirns des 
Kaninchen liegen die beiden neueren Arbeiten von BiancH1 (1909) und 
DROOGLEVER ForTUYN (1912) vor. Von diesen Verfassern beschiaftigt sich 
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der erstgenannte fast ausschliesslich mit den Kernen des Thalamus. Schon 
aus den verschiedenen Angaben und der verschiedenartigen Auffassung 
vieler Kernanlagen, die uns bei diesen beiden in kurzer Zeit nacheinander 
veroffentlichten Untersuchungen begegnen, ist leicht zu ersehen, dass unsere 
Kenntnisse von den betreffenden Verhialtnissen noch allzu wenig klar 
sind, um einen eingehenden Vergleich zwischen dem Zwischenhirn verschie- 
dener Saugetiere und noch weniger zwischen dem Zwischenhirn eines Sauge- 
tiertypus und demjenigen der Reptilien oder der Végel zu erlauben. Um eine 
auf einigermassen sicherem Grund aufgebaute vergleichende Zusammen- 
stellung der Zwischenhirnkerne der Sauropsiden und der Sauger geben zu 
kénnen, ist es vor allem notig, dass mit Beriicksichtigung einer nattrlichen 
Einteilung des Zwischenhirns die betreffenden Kerne bei den Saugetieren von 
ihren ersten Anlagen bis zu ihrer Gestaltung in dem ausgebildeten Gehirn 
verfolgt werden. Ausserdem ist, besonders betreffs der Kerne in dem dorsalen 
Teii des Synencephalon, eine genaue Feststellung ihrer Faserverbindungen 
bei den betreffenden verschiedenen Wirbeltierklassen dringend notig. 

Mit Betonung dieser fiir einen erschépfenden Vergleich unumganglich 
notigen Voraussetzungen muss ich mich hier auf einige mehr allgemeine An- 
gaben iiber die Organisationsverhaltnisse des Zwischenhirns bei den Sauge- 
tieren im Vergleich mit denjenigen bei den Reptilien und Végeln beschranken. 

Bei den jungsten Stadien der Mauseembryonen lasst sich gut ersehen, 
dass sich die Segmente des Zwischenhirns principiell ganz ahnlich wie bei 
den Sauropsiden gestalten. Eine Segmenthohle ist sowohl in dem Parence- 
phalon anterius, als auch in dem Parencephalon posterius vorhanden ; zwischen 
den beiden betreffenden Segmenten ist der Grenzwulst deutlich zu sehen. 
Schon bei dem jiingsten der vorliegenden Embryonen ist die Wandung des 
Synencephalon so breit zugewachsen, dass keine synencephale Segmenthohle 
nachzuweisen ist. Die zytoarchitektonische Verschiedenheit der Segmente ist 
nicht so stark wie bei den Hithnerembryonen ausgesprochen, doch ist sie 
besonders in den lateralen Teilen deutlich. Mit zunehmendem Alter ver- 
schwindet die Segmenthohle des Parencephalon posterius ganzlich und die- 
jenige des Parencephalon anterius wird zu einer recht breiten Furche an der 
Ventrikelwand zusammengedrangt. Der anfangs vor der Segmenthdhle des 
Parencephalon anterius herabziehende Sulcus monroi scheint auf spiateren 
Stadien in derselben zu enden. Einen aufsteigender Teil des Sulcus limitans 
kann ich bei den mir vorliegenden Embryonen nie ausgebildet finden. Es 
scheint mir deshalb sehr wahrscheinlich zu sein, dass die von DROOGLEVER 
Fortuyn abgebildete zusammenhangende Furche s. d. m. und s. /. (1. c., 1912, 
Fig. 10), die anfanglich als ein vorderer Teil s. d. m. und ein hinterer s. 1. 
(Sulcus limitans) angelegt wird (I. c., Fig. 7), in ihrem fertigen Zustand die 
reduzierte Segmenthdhle samt dem Sulcus monroi (s. d.,m.) und dem hori- 
zontal verlaufenden Sulcus limitans (s. 1.) umfasst. Da, wie mir die Unter- 


98 


33 
- 
i 
~ 
: 
5 
; 
; 
: 
: 
4 


339 
STUDIEN UBER DAS ZWISCHENHIRN BEIM HUHN 


suchung des mir zuganglichen Materials gezeigt hat, der dorsale Thalamus 
und der Epithalamus von DrooGLEvVER FortTuyN mit meiner Pars superior 
des Parencephaion posterius identisch ist, fiel es mir vor allem auf, dass 
nach dem genannten Verfasser der vordere Teil des dorsalen Thalamus den 
Sulcus limitans (1. c., 1912, Figg. 12 und E, s. /.) nicht erreicht. Ich fand 
aber durch Vergleich dieser Abbildungen mit meinen Mauseembryonen, dass 
dieser vordere Teil der Furche s. /. gerade die reduzierte Segmenthohle des 
Parencephaion posterius ist und dass somit die interparencephale Grenze ein 
Stiick nach oben von dieser gelegen ist, was also mit den Verhaltnissen des 
zelligen Aufbaus vollig ibereinstimmt. Die von DROOGLEVER FoRTUYN ab- 
gebildete Lamina scheint wenigstens der Hauptsache nach der Zona limitans 
interparencephalica der Vogel zu entsprechen. Die interparencephale Grenz- 
ebene stimmt betreffs ihrer Richtung mit den Verhaltnissen bei den Reptilien 
uberein und ist schrag nach oben-aussen gerichtet. 

Eine sichere Homologisierung der Kerne des Zwischenhirns der Sauger 
einerseits und der Sauropsiden andererseits scheint mir mit unseren jetzigen 
Kenninissen von dem Aufbau des erstgenannten nicht durchfiihrbar. Gewisse 
Anhaltspunkte kénnen aber angegeben werden, die ohne eine definitive Losung 
der Frage von den betreffenden Kernhomologien doch vielleicht als Richt- 
schnur bei weiteren, auf reichlicherem embryologischen Saugermaterial 
basierten Versuchen diese Frage endgiltig zu losen dienen konnen. 

In der hinteren, synencephalen Partie des Zwischenhirns, die bei den 
Mauseembryonen wenigstens in ihrem dorsalen Teil deutlich festzustellen ist, 
wird in dem prakommissuralen Teil eine oberflachliche Anhaufung von Zellen 
entwickelt, die, wie ich mich auf den beiden von mir verfertigten Rekon- 
struktionen iiberzeugt habe, sich als eine langliche Platte dem Geniculatum- 
Kern des Parencephalon posterius hinten anschliesst. Es ist auffallend, dass 
diese Zellenmasse, welche die Anlage des Ganglion geniculatum mediale bildet, 
seiner Anlage nach vollig dieselbe Lage wie der Nucleus superficialis syn- 
encephali bei den Sauropsiden hat. Da es aber mit unseren jetzigen Kennt- 
nissen nitht moglich ist, die Homologie der iibrigen synencephalen Kerne aus- 
einanderzusetzen, scheint es mir verfriiht zu sein, die betreffenden beiden 
Kerne als villig homolog zu bezeichnen, da das Ganglion geniculatum mediale 
in sich mehr als den Nucleus superficialis superior einschliessen kann. Die 
Ubereinstimmung der Anlagen ist aber so gross, dass man wohl sicher be- 
haupten kann, dass der letztere Kern unter allen Umstanden in dem Ganglion 
geniculatum mediale mit enthalten ist und dass beide vielleicht homolog sind. 
Betreffs der Homologie der ibrigen synencephalen Kerne lasst sich nach 
meiner Ansicht jetzt noch nichts bestimmen. Kaprers (1921) will den Nucleus 
posterior der Saugetiere mit dem Nucleus praetectalis und dem Nucleus spiri- 
formis der Sauropsiden homologisieren, eine Ansicht, die mir jedoch allzu 
wenig begriindet scheint, um ohne weiteres akzeptiert werden zu konnen. 
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Betrefis des Parencephalon posterius lasst sich nach unseren jetzigen 
Kenntnissen iiber seinen ventralen und medialen Teil nichts bestimmen. Zur 
Pars superior des betreffenden Zwischenhirnsegmentes gehdren, ausser den 
beiden Nuclei habenulares, die wohl nicht weiter diskutiert zu werden 
brauchen, die folgenden von DrooGLEVER Fortvuyn beschriebenen Kerne: 
Nucleus ventralis a, b und c, Nucleus reuniens, Nucleus medialis a, Nucleus 
lateralis und Ganglion geniculatum laterale dorsale. 

Es scheint mir sehr wahrscheinlich zu sein, dass die verschiedenen Teile 
des Nucleus ventralis dem unteren Teil der Pars superior der Sauropsiden 
entsprechen und dass somit die beiden Teile a und b dem inneren Kerngebiet 
l. i. S. der letztgenannten Tiere angehoren und der Teil c mit dem Nucleus 
subrotundus zu homologisieren sei. 

In dem oberen Abschnitt der Pars superior ist es noch schwieriger, 
ohne eingehendere Untersuchungen einige sichere Richtlinien zu finden. Der 
Nucleus reuniens und Nucleus medialis a zeigen betreffs ihrer Anlage und 
Topographie Verhaltnisse, die es wenigstens wahrscheinlich machen, dass sie 
Komponenten der dorsalen Innenschicht (d. i. S.) sind. Derjenigen Kernmasse, 
die bei den Sauropsiden zu den 4-Kernen in meinem Sinne differenziert wird, 
scheinen der Nucleus lateralis von DRoOGLEVER FortuyN bzw. die Kerne 
A, A’ und A” von BIANCHI zu entsprechen. 

Der Nucleus superficialis magnocellularis ist ganz gewiss in dem Ganglion 
genicuiatum laterale dorsale enthalten. Der Nucleus superficialis parvocellu- 


laris kann als selbstandige Bildung nicht nachgewiesen werden; inwieweit 
ein entsprechender oberflachlicher Teil der Pars iateralis thalami im Sinne 
von DROOGLEVER Fortuyn nicht herausdifferenziert wird, oder ob er in 
die Anlage des Ganglion geniculatum laterale dorsale miteinbezogen worden — 
ist, kann ich bei meinem Material nicht feststellen. 

In dem Parencephalon anterius scheinen der ventrale Thalamus und das 
Gebiet des Nucleus anterior im Sinne von DrRooGLEVER Fortuyn der Pars 


medialis und der Hypothalamus der Pars ventralis ungefahr zu entsprechen, 
wenn auch wenigstens zum Teil die ventrikulare Grenze zwischen den betref- 
fenden beiden Saulen etwas mehr ventral zu ziehen ist (vgl. DROOGLEVER 
FortTuyn, 1912, Figg. 12 und E). In der Pars medialis nehmen die beiden 
ihrer Anlage nach einheitlichen Nuclei reticulati eine entsprechende Lage wie 
der Nucleus interstriaticus der Sauropsiden ein und sind vielleicht mit diesem 
Kern als homolog zu betrachten. Das Ganglion geniculatum laterale ventrale 
enthalt unzweifelhaft das Corpus geniculatum der Sauropsiden, ob es aber 
mat der ganzen oberflachlichen Zellenplatte 2 zu homologisieren ist und somit 
auch den Nucleus superficialis internus umfasst, muss dahingestellt bleiben. 
Das Gebiet des Nucleus anterior ist hochstwahrscheinlich mit der Area dor- 
salis der Sauropsiden homolog. Uber die Kerne der Pars ventralis sind die 
vorliegenden Untersuchungen noch allzu wenig erschopfend, um einen ge- 
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nauen Vergleich zu erlauben. Im hintersten Teil sind die beiden Nuclei mam- 
millares mediales und der Nucleus mammillaris lateralis entwickelt. In dem 
nach vorn von dem Mammillarkérper gelegenen Teil der Pars ventralis 
werden, wie ich an den mir zuganglichen Embryonen feststellen kann, recht 
viele Kerne angelegt, da es mir aber unmoglich ist, an der Hand des mir 
zu Gebote stehenden sparlichen Materials ihre Entwicklung zu verfolgen, 
muss ich mich mit der Feststellung begniigen, dass unter den betreffenden 
Anlagen wenigstens diejenigen des hinteren k-Kernes und der kleinzellige 
Kern m deutlich zu unterscheiden sind. 

Da die Aufbauprinzipien des Zwischenhirns der Saugetiere sich ohne 
weiteres mit denjenigen der Sauropsiden vergleichen lassen, wiirde ganz 
gewiss eine auf reichlichem embryologischen Material und mit Hilfe von 
sorgfaltigen Rekonstruktionen ausgefiihrte Untersuchung uber die Morpho- 
genese cies Zwischenhirns der Saugetiere eine sehr dankbare Aufgabe sein, 
die fir unsere Kenntnis von der vergleichenden Anatomie des Zwischenhirns 
der hoheren Wirbeltiere von auserordentlich grosser Bedeutung sein wiirde. 


DIE BEZEICHNUNGEN AUF DEN ABBILDUNGEN. 


. = Epiphyse. 

v. == Nucleus habenularis medialis. 

= Zellenanhauiung f. 

1. = Zellenanhaufung f. 1. 

m. b, == Fossa medialis basalis. 

f,—?. = Fissura interparencephalica. 
f,—?.* = ventraler Teil der letzteren. 


= Nucleus rotundus thalami. 


A, = kern A,. 
A, = Kern 4. 

a, a, und a, = Kernanlage a. 
Ar. d. = Area dorsalis. 

A. st. = Augenstiel. 


B. == Kern B. 


6. = Nucleus mammillaris medialis ven- 
tralis 

Kem. c 

c. h. = Commissura habenulae. 

ch. op. = Chiasma opticum. 

d. = Nucleus mammillaris medialis dor- 
Salis. 

d. H. = zellige Hauptmasse des prakom- 
missuralen Teils des Synencephalon. 

d. i. S. = Nucleus internus superior. 

d. o. S. = oberflachliche Zellenschicht des 
oberen Teils der Pars superior vom 
Parencephalon posterius. 

D. tr. = Decussatio transversa. 

E. = zellige Hauptmasse des Epithalamus. 

e und c, = ependymale Wandgebiete. 

E. d. = Nucleus habenularis lateralis. 

e. D. = Dorsalsack. 

ce. o. S. = Nucleus superficialis epithala- 
micus. 


p-s. = Fissura par-synencephalica. 

s-m, == Fissura syn-mesencephalica. 
. = seichte Furche unter der Taenia. 
. = Fissura tel-parencephalica. 
Kerm g. 

o. S. = Nucleus superficialis magno- 

cellularis. 

_d. Z. = hintere, diffuse Zellen des In- 
fundibulum. 

. Kp. = hintere Kernplatte. 

. Kp. d. = dorsaler Kern der hinteren 
Kernplatte. 

. Kp. v. = ventraler Kern der hinteren 
Kernplatte. 

hyp. = Hypophyse. 

1. = Kernanlage 1. 

th. = interhabenulare Furche. 

== Kern 4. 


= 
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ip. = zellenarme Zone im Boden zwischen 
dem Parencephalon anterius und dem 
Parencephalon posterius. 


k. = Kernanlage k 

k, = Kern &.. 

== Kera 

ka. = Kern ka. 

Kb. = Bundel der Commissura posterior. 

kb. = Kern kb. 

kc. = Kern ke. 

k. d. o. S. = Nucleus superficialis parvo- 
cellularis. 

kl = Kern &i.,. 

kl, = Kern ki.. 

K. T. = kommissuraler Teil des Synence- 
phalon. 

Bern 

l-d. = Grenze zwischen der Pars lateralis 
und der Pars dorsalis. 

S. = Nucleus internus inferior. 


i. o. S. = oberflachliche Zellenmasse des 
unteren Teils der Pars superior vom 
Parencephalon posterius. 

p,—p, = Grenze zwischen dem Par- 
encephalon anterius und dem Parence- 
phalon posterius. 

M. = Mesencephalon. 
m. (nicht aut den Figg. 
und 36) = Kern m. 

m. 1. = Kern m. 1. 

m-l. = Grenze zwischen der Pars media- 
lis und der Pars lateralis 

m-l. @ == aussere Grenze zwischen der 
Pars medialis und der Pars lateralis. 

m-l. i. = innere Grenze zwischen der Pars 
medialis und der Pars lateralis. 


14, 18, 25. 30, 35 


m. o. S. = Corpus geniculatum thalami- 
cum. 

m. S. = Nucleus subrotundus. 

m-s. = Grenze zwischen dem Mes- und 
Synencephalon. 

N. III. = Nervus oculomotorius. 

n. = Kern un. 

Ne. dc. = Nucleus dorsocaudalis. 

Ne. df. = Nucleus dorsofrontalis. 

Ne. ext. = Nucleus externus. 

Ne. ect. = Nucleus ectomammillaris. 

Ne. f. d. = Anlage des Nucleus fasciculi 


longitudinalis dorsalis. 
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Ne. f. d., = oberer Teil des Nucleus fasci- 
culi longitudinalis dorsalis. 
Ne. f. d., = unterer Teil des letzteren. 


Ne. m. = Nucleus medioventralis. 

Ne. m. a. = Nucleus medialis anterior. 

Ne oc. = Nuclei oculomotorii. 

Ne. p. p. = Nucleus principalis praecom- 
missuralis. 

Ne. pr. = Nucleus praetectalis. 

Ne. r. = Nucleus ruber. 

Ne. sb. = Nucleus subpraetectalis. 

Ne. sp. = Nucleus spiriformis. 

N. pstr. = Nucleus praestriaticus. 

o. = Zellenanhaufung o. 


o. S. = oberflachliche Zellenschicht der 
Pars superior des Parencephalon poste- 
rius. 


P, = Parencephalon anterius. 

P., = Parencephalon posterius. 

~= Nucleus mammillaris lateralis. 

P. d. = Pars dorsalis. 

Pk. T. = prakommissuraler Teil des Syn- 
encephalon. 

P. |. = Pars lateralis. 

P. m. = Pars medialis. 

t.-?. = Grenze zwischen dem Parence- 


phalon anterius und dem Parencephalon 
posterius. 

>,—?, ¢. = aussere Grenze zwischen dem 
Parencephalon anterius und dem Par- 
encephalon posterius. 

= innere Grenze zwischen dem 
Parencephalon anterius und dem Par- 
encephalon posterius. 


P. s. = Pars superior. 

P. s. d. = oberer Teil der Pars superior. 

P. s. |. = unterer Teil der Pars superior. 

p-s. e. == Aaussere Grenze zwischen dem 
Parencephalon posterius und dem Syn- 
encephalon. 

p-s. i. = innere Grenze zwischen dem Par- 
encephalon posterius und dem Synence- 
phalon. 

P. v. = Pars ventralis. 

r. = Nucleus interstriaticus. 

S. = Synencephalon. 


s. = Zellenanhaufung s. 
S. H. = Segmenthohle des Parencephalon 
anterius. 
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s. h. e. = Sulcus habenularis externus. t. = Taenia thalami. 

s. 1. = Sulcus limitans. t. p. = Tuberculum posterius. 

s. 1. v. = Sulcus longitudinalis ventralis. t-p. c. == aussere Grenze zwischen dem 

s-m. ¢. = aussere Grenze zwischen dem Telencephalon und Parencephalon an- 
Syn- und Mesencephalon. terius. 

s-m.%. = innere Grenze zwischen dem Syn- 
und Mesencephalon. 

S. o. S. = Nucleus superficialis synence- 
phali. 

$-p, = Grenze zwischen dem Parencephalon 
posterius und dem Synencephalon. 

s. s. = Sulcus superior. 

st. ec. = Stratum ependymale. 

st. c. e. = Stratum cellulare externum. 

st. c. i. = Stratum cellulare internum. chs 

s. v. |. = Sulcus ventrolateralis. Zbr. = Zellenbriicke im Boden des Par- 

s.v.l.a. = Sulcus ventrolateralis anterior. encephalon posterius. 

T. = Telencephalon. a. = Nucleus fasciculi septi. 


t-p. i. = innere Grenze zwischen dem Tel- 
encephalon und Parencephalon anterius. 
tr. op. = Tractus opticus. 


v-m. == Grenze zwischen der Pars ventra- 
lis und der Pars medialis. 
. Ep. = Ependymverdickung. 
. = Velum transversum. 
. == intersegmentaler Grenzwulst. 
== intermammillare Furche. 
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ZUR KENNTNIS DER ZUSTANDSANDE- 

RUNGEN DER PLASMAKOLLOIDE BEI 

DER REIFUNG, BEFRUCHTUNG UND 
TEILUNG DES SEEIGELEIES 


VON 


¥ RUNNSTROM 


Zootomiska Institutet, Stockholm. 


I. Ziele und Methoden 

II. Das unreife Ei ‘ 
III. Das reife unbefruchtete Ei 
IV. Die Befruchtung 
V. Der Teilungszyklus 


I, ZIELE UND METHODEN. 


Wir haben neuerdings in dieser Zeitschrift einen Aufsatz iiber die lipoide 


Oberflachenschicht des Seeigeleies veroffentlicht (’23). Der jetzt vorgeiegte 
Aufsatz ist als eine Fortsetzung der genannten, unten oft nur als ('23) 
angefuhrten Publikation zu betrachien. In dieser wurde nachgewiesen, 1) dass 
eine lipoide Schicht an der Oberflache des Seeigeleies vorhanden ist, 2) dass 
diese Schicht bei der Reifung und der Aktivierung Veranderungen unter- 
liegt. Hier wird nun vor allem uber Veranderungen im Inneren des 
Ejes berichtet werden. Auch diesmal handelt es sich besonders um die Lipoide, 
deren Veranderungen im Dunkelfelde besonders leicht studiert werden konnen. 

Die Bedeutung der Lipoide innerhalb der Zelle ist in den letzteren Jahren 
oftmals hervorgehoben worden. Knarri-Lenz (’08) hat besonders fiir das 
Seeigelei die Bedeutung der Lipoide fiir die Erhaltung des normalen Zustandes 
nachgewiesen. Das Protoplasma ist nach Knarri eine Emulsion aus Lipoiden 
und Eiweisstoffen. Verschiedene Eingriffe fithren zu einer Entmischung der 
Lipoide, dabei verandern auch die Eiweisskorper des 
Plasmas ihre Eigenschaften. 


MAYER et SCHAEFFER (14) bestimmen das Verhaltnis —————— 
Fettsauren 

in verschiedenen Geweben und finden, dass dieser "coefficient lipocytique”’ 


einen bestimmten Einfluss auf den Wassergehalt und auf die Quellung der 


24. — A. Z. 1924. Acta Zoologica 1924. Bd V. 
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Zellen austibt. Je héher der Koeffizient, desto starker ist die Imbibition der 
Gewebe. 

Nach Mayer et SCHAEFFER ist das Zellplasma als ein Gel aufzufassen; 
die Lipoide sind Bestandteile dieses Gels und haben einen entscheidenden 
Einfluss auf die Eigenschaften des Gels. Die Lipoide kénnen auch in einem 
ausgefallten Zustande in dem Plasma vorkommen. 

CLOWEsS stellt einen Modellversuch mit einem Ol-Seifen-Wasser- 
System an, der fiir das Verstandnis der Rolle der Lipoide innerhalb der Zelle 
sehr beleuchtend sein kann. 

HERLANT (’20) fusst auf den Untersuchungen von MAYER et SCHAEFFER 
und CLoweEs, indem er eine Hypothese zur Erklarung der physiologischen 
Veranderungen des Eies wahrend des Teilungszyklus entwirft. Das Ver- 
halten des Eies gegen lipoidlésliche und -unlésliche Mittel konnte nach 
HERLANT von Phasenverschiebungen zwischen den Eiweisskoérpern und den 
Lipoiden abhangen. 

Zuletzt wollen wir auf die Untersuchungen von BecHHOLD (Zusammen- 
fassung, ’21) und seiner Mitarbeiter (Kraus, ’20, SALEN, ’20, HaTTorRI, ’21, 
NEUSCHLOsS, ’20) hinweisen. Diese Forscher sind zu der Auffassung gelangt, 
dass die Blutkorperchen aus einem Protein-Cholesterin-Lezithin-System be- 
stehen. Die Hamolyse tritt als Folge einer Entmischung der Komponenten 
des Systems ein. 

Es geht schon aus dieser kurzen Ubersicht der uns am nachsten inter- 
essierenden Literatur hervor, dass den Lipoiden eine bedeutende Rolle fur 
die Erhaltung der normalen Eigenschaften des Zellplasmas zugeschrieben wird. 

Als unser Ziel haben wir zunachst gesetzt, die Veranderungen in dem 
Protein-Lipoid-System bei der Aktivierung des Eies und wahrend des 
Teilungszyklus zu studieren. Die Beobachtungen an dem unreifen Ei sind 
beilaufig gemacht und deshalb ziemlich liickenhaft. Sie kénnen aber vielleicht 
etwas Licht auf die Veranderungen der Plasmakolloide bei der Reifung 
werfen. Als Methode hat vor allem die Beobachtung der Eier im Dunkelfelde 
gedient. Es ist wie friher ('23) der grosse Spiegelkondensor von Leitz fur 
Heil- und Dunkelfeld benutzt worden. Bei der Beobachtung wurde im all- 
gemeinen Ok. 2 und Obj. 5 Leitz benutzt. Die Photogramme sind mit dem 
Obj. 3 Leitz aufgenommen worden. Als Untersuchungsmaterial haben vor 
allem die Eier von Psammechinus miliaris O. F. M. gedient. Ein geringerer 
Teil der Versuche bezieht sich auf die Eier von Paracentrotus lividus Lamk. 
Schliesslich werden auch einige Versuche an dem Seestern <Astropecten 
aurantiacus L. angefihrt. Wenn nichts anderes erwahnt, beziehen sich - 
Beobachtungen auf die erstgenannte Art. 

Wir haben uns aber nicht damit begntigt, die normalen Veranderungen 
im Dunkelfelde zu beobachten. Durch experimentelle Eingriffe haben wir es 
versucht, extreme Verhaltnisse zu schaffen, die die Natur der Veranderungen 
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noch deutlicher hervortreten lassen (vgl. z. B. die Versuche mit ,,Hypertonie- 
Eiern”’, Abschnitte III und IV). Andere Experimente haben den Zweck 
zehabt, die aus den Dunkelfeldbildern gewonnenen Ergebnisse zu priifen und 
zu erweitern. 

Die Zeichnungen sind, wenn nichts anderes angegeben, nach dem leben- 
den Material ausgefiihrt. 


II. DAS UNREIFE EI. 


Das Plasma des unreifen Eies verhalt sich in vielen Hinsichten grund- 
verschieden von dem des reifen Eies. Die Veranderungen der Oberflachen- 
schicht, die bei der Reifung des Eies stattfinden missen, sind schon in unsrer 
vorangehenden Publikation (’23) erwahnt worden. Die lipoide Schicht an der 
Oberflache ist schwach entwickelt und verschwindet in verdiinntem See- 
wasser. In hypertonischer Losung (20 ccm. Seewasser —-- 6 ccm. 2% Mol. 
NaCl) leuchtet die Oberflachenschicht viel starker als normal. Das Innere 
des Plasmas leuchtet homogener grau als das der reifen Eier. Man findet 
indessen oft eine den Kern umgebende bedeutend starker leuchtende Zone, 
die mehr oder weniger scharf hervortreten kann. Es handelt sich wahrschein- 
lich um eine den Kern umgebende lipoide Schicht. Nach Atherbehandlung 
findet man nicht selten einen Kranz von grossen Vakuolen um den Kern 
herum. Nach aussen von diesem vakuolisierten Gebiet findet man bei solchen 
Eiern ein feines Netzwerk mit sehr kleinen Granula. Die Kernmembran hat 
Eiweissnatur. Dieselbe wird von keinen lipoidlosenden Stoffen angegriffen. 

Der Kern ist optisch leer, nur das Kernkoérperchen ist als ein schwach 
leuchtender Umriss zu entdecken. Bei starker Verdiinnung des Seewassers 
tritt eine Entmischung in dem Kern ein. In dem Kernsaft treten zahlreiche 
kleine Kornchen auf, die oft BRownsche Bewegung zeigen. Die Natur dieser 
Kornchen wurde nicht geprift. Bei Verdinnung kommen in dem Kern an 
oder in der Nahe von dem Kernkorperchen auch Bildungen zum Vorschein, 
die nichts anderes als die paarig angeordneten Chromosomen sein k6onnen. 
Dieselben sind aber nur im Hell-, nicht im Dunkelfelde sichtbar. 

Das Verhalten der unreifen Eier hypertonischen Losungen gegeniiber 
wurde teilweise schon ('23) geschildert. Es ist hervorzuheben, dass die un- 
reifen Eier viel schneller als die reifen in einer hypertonischen Loésung 
schrumpfen. In dieser Hinsicht stehen unsre Resultate in bester Uberein- 
stimmung mit den von Datcg ('23) fir die Eier des Seesterns Asterias 
glacialis ermittelten. Auch bei der Deutung der Ergebnisse stimmen wir diesem 
Verfasser zu. Bei dem Seeigelei wie bei dem Seesternei wird die Permeabilitat 
fiir Wasser durch die Reifung erniedrigt. Der Wasseraustritt geschieht des- 
halb leichter bei dem unreifen als bei dem reifen Ei..Der angefiihrte Versuch 
k6énnte an sich auch einer anderen Erklarung zuganglich sein: die Permea- 
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bilitat der Eier fiir Elektrolyte sei vor der Reifung geringer als nach der- 
selben. Dieser Auffassung widersprechen andere Tatsachen. Wir haben schon 
friiher ('11) gezeigt, dass Neutralrot und Methylenblau viel schneller in das 
unreife als in das reife Ei von Psammechinus miliaris eindringen. Diese Ver- 
suche wurden nun mit Brillantkresylblau wiederholt. Das Resultat ist mit 
dem friher gewonnenen analog: der Farbstoff dringt in die unreifen Eier 
schneller als in die reifen unbefruchteten ein, die Farbung des Plasmas ist 
auch bei den erstgenannten starker als bei den letztgenannten. Bisweilen findet 
man eine etwas starkere Ablagerung der Farbstoffe um den Kern herum, 
was mit der Anhaufung von Lipoiden an dieser Steile zusammenhangt. 

Fiir Veranderungen der Zusammensetzung des Seewassers sind die un- 
reifen Eier sehr empfindlich. In einer sehr grossen Anzahl von Versuchen 
wurde der Einfluss des K-Mangels studiert. Nach zwei bis drei Stunden tritt 
in dem K-freien Medium eine Entmischung der Lipoide ein. Diese bilden 
grosse Blaschen, die aus dem oft birnformig deformierten kernhaltigen Teil 
heraustreten. Der Kern wird dicht an die Oberflache der Zelle gedrangt und 
nimmt dabei halbkugelférmige Gestalt an. Die Membran kann schliesslich 
bersten, wobei der Kernsaft radiar in das Plasma ausstromt. Das Resultat 
dieses Versuches deutet dahin, dass das unreife Ei fiir.den K-Ion permeabel 
ist. Kalium kommt in einer héheren Quantitat innerhalb der Zelle als ausser- 
halb derselben vor. Ist das Kalium aus dem dussern Medium entfernt, wird 
das Gleichgewicht gestort. Das Kalium diffundiert hinaus. Dagegen kann der 
K-Mangel kaum die Permeabilitat fiir andere Stoffe erhdhen. 

Auch bei, Mg-Mangel werden ahnliche Wirkungen wie bei dem K-Mangel 
beobachtet. Schliesslich bewirkt auch der Ca-Mangel eine Lipoidentmischung. 
Es wird dabei oft beobachtet, dass die Lipoide wie eine im Dunkelfelde grau- 
weiss leuchtende Kappe um den einen Pol des Eies bilden, wahrend an dem 
anderen Pol man den auf oben beschriebene Weise dicht an die Oberflache 
gedrangten Kern findet. 

Die Bedeutung der geschilderten Tatsachen tritt klarer hervor, wenn 
man einen Vergleich mit dem Verhalten der reifen, unbefruchteten Eier den- 
selben Einwirkungen gegeniiber anstellt. Weder bei K-, Ca- oder Mg-Mangel 
tritt, auch bei langer Einwirkung, eine Lipoidentmischung ein. Dies deutet 
wohl teils an herabgesetzte Permeabilitat, teils an ein verandertes Verhalten 
der Lipoide. 

Bei starker Verdiinnung des Seewassers (mit 75 %) tritt eine Quellung 
des unreifen Eies ein, die nach zwei Stunden das Ei etwa auf das dreifache 
Volumen gebracht hat. Der Kern wachst dabei viel weniger als das Plasma, 
was wahrscheinlich von der Bildung von Rissen in der Kernmembran abhangt. 
Durch diese wird sehr oft auch das Kernkorperchen unter hantelférmiger 
Deformation herausgepresst. Bei derselben Verdiinnung ist die Cytolyse bei 
befruchteten Eiern vollstandig. 


i 
ic 
3 
: 
* 
: 
VOL 
: 109 
! 
Ee 
4 
: 


ZUSTANDSANDERUNGEN DER PLASMAKOLLOIDE 


In destilliertem Wasser ist eine Zersprengung des unreifen Eies in zwei 
Teile beobachtet worden. Der eine Teil besteht aus einem vollkommen hyalinen 
Plasma, das den Kern umschliesst. Der andere Teil enthalt das Kornchen- 
plasma. 

Unsre sehr unvollstandigen Beobachtungen uber das Verhalten des un- 
reifen Eies in verdiinntem Seewasser zeigen, dass das Plasma in diesem stark 
quellbar ist — sicher in viel hoherem Masse als es bei den reifen unbefruch- 
teten Eiern der Fall ist. 

In lipolytischen Extrakten (vgl. ’23) werden die unreifen Eier starker 
als die reifen unbefruchteten Eier beschadigt. 

Noch eine Beobachtung ist zu erwahnen, die wir vielmals wiederholt 
haben. Bei ,,starker’” Besamung von unreifen Eiern wird die Eioberflache 
blasig aufgetrieben. Die Blaschen bestehen vor allem aus Lipoiden. Es ist 
ja bekannt, das die Samenzellen auch in die unreifen Eier eindringen kénnen. 
Deutlicherweise vermogen die Samenzellen dabei eine Quel- 
lung der Lipoide und dadurch eine Entmischung des 
Eiplasmas zu bewirken, die unter Umstanden sehr stark sein kann 
(birnformige Deformierung, Aufwanderung des Kernes). 

Die Viskositét des Plasmas von dem unreifen Ei muss sehr hoch sein, 
denn eine Zentrifugierung, die eine Schichtung bei vielen reifen unbefruch- 
teten Eiern schon bewirkt hatte, liess die unreifen ,Eier intakt. 

Vor dem Erscheinen der Arbeit Datcgs (’23) hatten wir eine Unter- 
suchung uber die Physiologie der Reifung der Eier von Astropecten aurantia- 
cus L. mit etwa derselben Fragestellung angefangen (Neapel, 1922). Bei 
dieser Art sind die Eier deutlicherweise gegen die Einwirkung einer hyper- 
tonischen Lésung (50 ccm Seewasser + 20 ccm 2!4 Mol. NaCl) sehr 
empfindlich. Besonders gilt aber dies von den Ovocyten 1. Ordnung. In der 
hypertonischen Losung quelien die Eier innerhalb einiger Minuten sehr stark 
auf. Dabei wird die Oberflachenschicht der Zelle zersprengt und entweder 
vollkommen aufgelést oder dieselbe bleibt erhalten. In dem letzteren Falle 
treten gequollene Substanzen in den Raum zwischen der jetzt. sichtbaren 
Membran und der urspriinglichen Oberflachenschicht des Eies uber. Bei den 
reifen Eiern tritt dagegen eine Schrumpfung der Eier ein. Die Membran liegt 
dabei der Eioberflache dicht an oder wird nur sehr wenig abgehoben, Ver- 
haltnisse, die an die fir P. miliaris beschriebenen erinnern (vgl. ’23). Friher 
oder spater, je nach dem Eimaterial, immer aber spater als bei den unreifen 
Eiern, tritt auch hier eine Cytolyse ein. Dieselbe ist aber von einem anderen 
Typus als bei den unreifen Eiern. 

Die Cytolyse ist immer ein Entmischungsvorgang. Wenn dabei keine oder 
nur eine geringe Quellung eintritt, resultiert ,,schwarze Cytolyse’ (LOEB, 
’06, b); wenn eine Quellung gleichzeitig mit der Entmischung eintritt oder 
dieser folgt, liegt ,,Schattenbildung” (Lors, |. c.) vor. Schwarz cytolysierte 
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Eier kénnen allmahlich zu ,,Schatten” verwandelt werden, oder es konnen 
gewisse Komponente der schwarz cytolysierten Eier aufquellen. Bei den 
unreifen Eiern von .dstropecten tritt nach dieser Terminologie eine Art 
.,Schattenbildung” ein. Die reifen unbefruchteten Eier unterliegen dagegen 
meistens der schwarzen Cytolyse. 

Eine eigentiimliche Rolle kommt bei der Cytolyse der unreifen Eier von 
Astropecten dem Ca-Ion zu. In Ca-freien Medien — es mag sich um kunst- 
liches Seewasser ohne Ca-Zusatz oder um eine reine isotonische NaCl- oder 
KCl-Lésung handeln — tritt auch bei den unfreifen Eiern 
schwarze Cytolyse ein — eine Tatsache, die ziemlich paradoxal 
erscheint. Das P,, der Losungen hatte etwa denselben Wert. Bei der schwarzen 
Cytolyse der unreifen Eier findet kein Substanzaustritt in den Membran- 
raum statt. 

Bei einer ErhGhung des Ca-Gehaltes des Seewassers (100 ccm Seewasser 
+ 10 ccm 0,4; m CaCl ) wird die Oberflachenschicht der Zelle vollstandiger 
aufgelést als ohne den Ca-Zusatz. Die Wirkung von Ca ist vielleicht als die 
Folge einer Ausfallung von Substanzen aufzufassen, die in disperser Form 
die Quellung hemmen. 

Vorstehende Angaben iiber das unreife Ei haben trotz ihrer Unvoll- 
standigkeit einige ganz unzweideutige Resultate beziiglich des Verhaltens der 
Plasmakolloide des unreifen Eies (der Ovocyte 1. Ordnung) gegeben. Die 
Eiweisstotfe und Lipoide entmischen sich unter Quellung der letztgenannten 
bei verschiedenen Einwirkungen sehr leicht. Die Permeabilitat fur Wasser 
und Salze wird deutlicherweise bei der Reifung des Eies herabgesetzt. Die 
hohere Permeabilitat vor der Reifung ist sicher mit dem starken Anwachsen 
der Ovocyte 1. Ordnung in Verbindung zu setzen. Es mag hier eingeftigt 
werden, dass ganz junge Ovocyten von Astropecten nicht so leicht wie die 
alteren von einer hypertonischen Lésung cytolysiert werden, was wahrschein- 
lich eine geringere Permeabilitat andeutet. 

Mit der hier konstatierten leichteren Quellbarkeit der Lipoide im un- 
reifen Ei ist ein friherer Befund (’23) zusammenzuhalten. Die schwach ent- 
wickelte lipoide Oberflachenschicht der unreifen Eier wird viel leichter als 
bei den reifen unbefruchteten Eiern in verdiinntem Seewasser aufgelést oder 
gequollen, so dass es im Dunkelfeldbilde verschwindet. .Das Verhalten 
der Lipoide der Oberflachenschicht spiegelt das allgemeine Verhalten der 
Lipoide ab. 


III. DAS REIFE UNBEFRUCHTETE EI. 


Uber das Bild, das man von dem Bau des reifen unbefruchteten Eies 
im Dunkelfelde erhalt, ist schon einiges in unsrem vorangehenden Aufsatze 
(23) mitgeteilt worden. Unter der orangegelb leuchtenden Oberflachenschicht 
('23) liegt die Rindenschicht (vgl. die Photogramme Abb. 1 und Abb. 9, 
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links, vgl. auch Abb. 1, ’23). Diese Schicht ist optisch leer oder schwach 
.grau. Die Markschicht ist grau leuchtend. Die graue Substanz ist entweder 
ziemlich homogen verteilt oder man findet bei anderen Eiern eine deutliche 
netz- oder balkenformige Verieilung der starker grauen Partien (vgl. das Ei 
der Abb. 1). In dem erstgenannten Falle sind Kornchen nur in geringer Anzahl 
vorhanden. In letzterem Falle findet man gewOhnlich mehr oder weniger zahl- 
reiche weissgrau leuchtende Kérnchen. Die Anordnung derselben sowie die 
Verteilung der grauen Substanz deutet auf das Vorhandensein eines Geristes 
in der Markschicht des Eies, an der die Kornchen und die grau leuchtende 
Substanz verteilt sind. Eine scharfe Grenze zwischen Mark- und Rinden- 
schicht kann ‘nicht gezogen werden. Der Radius der Markschicht ist gew6hn- 
lich etwas grosser als die Halfte des Eiradius (etwa */,). 

Leuchtende Kornchen kommen nur dusserst selten in der Rindenschicht 
vor. Der Kern liegt als dunkler Fleck etwa an der Grenze zwischen den 
beiden Schichten. 


Abb. 1. Unbefruchte- Abb. 2a. Sog. ,,Hyper- Abb. 2b. Sog. ,,Hyper- 
tes Ei. Dunkelfeld. tonie-Ei” mit beginner- tonie-Ei” mit starker 
der Entmischung. Dun- Entmischung. Dunkel- 

kelfeld. feld. 


Wir haben oben zwei Typen von unbefruchteten Eiern unterschieden. 
Bei dem einen ist die Markschicht fast homogen, bei dem zweiten fallt die 
Granulation und Anhomogenitat der genannten Schicht auf. Es braucht kaum 
hervorgehoben zu werden, dass alle Ubergange zwischen den beiden Typen 
gefunden werden konnen. Das Geriist kann feiner oder grober, die Granu- 
lation sparlicher oder reicher sein. 

Aus einer grossen Anzahl von Beobachtungen geht es hervor, dass die 
granulaarmen Eler jiinger, die granulareichen Alter ,,iberreif” sind. Die letz- 
teren findet man vor allem gegen das Ende der Fortpflanzungsperiode. Der 
eine oder der andere Typus der Eier iiberwiegt bei einem und demselben 
Weibchen. Neben einer tiberwiegenden Anzahl von granulareichen Eiern 
wurden z. B. in einem Falle auch granulaarme Eier gefunden, bei denen in 
vielen Fallen die Richtungskorperchen noch vorhanden waren. Es handelte 
sich folglich hier um junge Eier. 

Es ist auch gelungen, eine tbermassige Granulie- 
rung experimentell hervorzurufen. 


924 
4 


J. RUNNSTROM 


Psammechinus miliaris lebt in der Nahe der Zoologischen Station 
Kristineberg bei einem Salzgehalte, der in den Monaten der Geschlechtsreife 
(Juni—August) zwischen etwa 20—30 °/,, wechseln kann. Der mittlere 
Salzgehalt ist etwa 25—27 °/,,. An der Station ist ein besonderes Zirku- 
lationssystem eingerichtet worden, wo man einen beliebigen Salzgehalt wahlen 
kann. Hier wurden nun die Seeigel an einen viel hoheren Saizgehalt (31,— 
32,5 °/oo) angepasst. Die Granulabildung wird dabei ungemein viel starker 
als bei den Kontrolltieren in dem niedrigeren Salzgehalte. Auch in anderen 
Hinsichten sind die ,,Hypertonie-Eier”’, wie wir sie im folgenden nennen 
wollen, verandert (vgl. die Photogramme Abb. 2a und b). Die Granula zeigen 
eine Aggregation in kleineren oder grosseren Gruppen. Der Ausbildung dieser 
Aggregationen kann man Stufe fiir Stufe folgen. Charakteristisch ist die 
Form der Granulaanhaufungen; von diesen gehen Streifen von Granula aus, 
so dass eine sehr unregelmassige Sternform resultiert. Diese Anordnung ent- 
steht dadurch, dass die Kérnchen an einem grobmaschigen Gerist von im 
Dunkelfelde viel schwacher leuchtenden Material befestigt sind. Zuletzt 
haufen sich die Granula vor allem an der Grenze zwischen Rinden- und Mark- 
schicht, wie Abb. 2 b zeigt. Die geschilderte Anhaufung der Kornchen ent- 
steht durch eine Veranderung des Geriistwerks. Dieses ist anfangs sehr fein 
verteilt. Es tritt aber beim Altern des Eies oder bei der Wirkung der Hyper- 
tonie eine Vergroberung des Geriistes ein. Die Geriistsubstanz zieht sich zu 
groberen Klumpen zusammen, die durch feinere Faden vereinigt bleiben. Die 
erhohte Anhomogenitat der Markschicht der Hypertonie-Eier hat in den 
beschriebenen Veranderungen ihre Ursache. Es handelt sich um einen Ent- 
quellungsvorgang. Die Geriistsubstanz gibt wahrscheinlich. Wasser ab. Die 
Granula haften an dem Gertist und werden folglich bei der beschriebenen 
Vergroberung desselben passiv aggregiert. In extremen Fallen (vgl. Abb. 2 b) 
ist die Entmischung so weit gegangen, dass das Zentrum des Eies von einer 
wasserreichen, optisch leeren Partie eingenommen wird, die von der Geriist- 
substanz mit den Granulaarnhaufungen umgeben ist. Durch Pressung des Eies 
konnte die Gertistsubstanz von der Rindenschicht isoliert werden. Das Gerust 
wurde deformiert und behielt dabei die aufgezwungenen Deformitaten, was 
mit der Auffassung stimmt, dass das Geriist sehr wasserarm ist. Die Ober- 
flachenspannung sollte sonst eine Abrundung bewirken. Die zentrale flissigere 
Partie kann deutlicherweise leicht aus dem Gertist herausgepresst werden. 

Einen sehr ahnlichen Vorgang wie den beschriebenen beobachtete H6r- 
STADIUS unter meiner Leitung an den Anfangsstadien der Cytolyse des reifen 
Eies von Pomatoceros triqueter. Das Plasma zeigt hier im Dunkelfelde das 
Bild eines feinen Gertistes oder Wabenwerkes. Bei der anfangenden Cytolyse 
zieht sich die Geriistsubstanz zu immer grésseren Klumpen zusammen, die 
ebenfalls die Kornchen aufsammeln. 

Gleichzeitig mit der oben nach zahlreichen Beobachtungen im Hell- und 
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Dunkelfelde geschilderten Veranderung des Geriistes der Markschicht findet 
eine andere parallele Veranderung statt. Die Anzahl der Granula steigt, wie 
schon erwahnt; gleichzeitig wird die grau leuchtende fein verteilte Substanz 
sparlicher; das Plasma wird optisch leerer. Schon bei dieser oft wiederholten 
Beobachtung gewinnt man den Eindruck, dass die Kérnchen durch eine Aus- 
fallung der grauen Substanz entstehen. Diese letztere ist an dem fein verteilten 
Geriiste zerstreut. Gleichzeitig mit der Verdichtung des Geristes geht eine 
Verdichtung, eine Herabsetzung der Dispersitat der grauen Substanz vor. 
Die Granula werden dadurch gebildet. 

Die Granula bestehen aus Lipoiden, wie teils durch Ex- 
traktion mittels Ather, teils durch Lipasewirkung und schliesslich durch 
Osmierung erwiesen wurde. Da, wie oben erwahnt, die Granula wenig- 
stens zum Teii auf Kosten der mehr diffus verteilten grauen Substanz 
gebildet werden, muss auch diese lipoider Natur sein. Durch Zentrifugieren 
der Eier 7’ bei 3500 Umdrehungen pro Minute war es bisweilen moglich, 
einen Teil der grauen Substanz an die gegen die Zentrifugalachse gerichtete 
Seite des Eies zu treiben. Die Eier wurden nun in den Warmeschrank von 
35° gesetzt. Die graue Substanz schmilzt dabei nach der Art der Eilipoide 
zu Blaschen, die am Eipol austreten. 

Die Rindenschicht gibt den Eindruck, von gallertiger Beschaffenheit zu 
sein. Wahrscheinlich handelt es sich um eine innige Mischung von Eiweiss- 
stoffen und Lipoiden. Bei sehr langsam geschehender Cytolyse — durch Ein- 
wirkung von Aceton-behandeltem Atherextrakt von Hithnereigelb (,,Lecithin”) 
auf die Eier — wurde eine Trennung der Rindenschicht in eine aussere homo- 
gene Lipoidschicht und eine innere Eiweisschicht beobachtet. Es handelte sich 
wahrscheinlich um eine Entmischung des Lipoid-Eiweissystems. 

Die Rindenschicht ist nicht vollkommen homogen, denn im Hellfelde 
kann man bei starker Vergrosserung kleinste im Dunkelfelde unsichtbare 
K6rnchen in der Grundsubstanz entdecken. Diese sind nicht gleichformig zer- 
streut, sondern sehr oft findet man eine reihenformige Anordnung der Kérn- 
chen. Es ist moglich, dass das Gallert nicht vollkommen homogen ist, sondern 
aus Streifen von dichterer Substanz, an der die Kornchen haften, in einer 
etwas weniger dichten aufgebaut ist. 

Bei den oben geschilderten Vorgangen verhalten sich Rindenschicht und 
Markschicht auf verschiedene Weise. Erstere wird weniger verandert — 
allerdings tritt eine deutliche Verdichtung, eine Entquellung der Rindenschicht 
ein. Dieselbe bleibt aber im Dunkelfelde homogen. In der Markschicht pragt 
sich dagegen die Anhomogenitat immer mehr aus. Es ist die Herabsetzung 
der Dispersitat der Lipoide und die Entquellung und Vergrdberung des Ei- 
weissgerustes geschildert worden. Es kénnen auch abgesprengte oft ring- 
formige, deutlicherweise entquollene Eiweisspartien in der Markschicht an 
fixiertem Material entdeckt werden (vgl. Abb. 3), die einen Schnitt von einem 
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in FLEMMINGs starkem Gemisch fixierten Hypertonie-Ei dargestellt. Es tritt 
hier wie an dem lebenden Material der scharfe Gegensatz zwischen Rinde 
und Mark hervor. Es mag auch hervorgehoben werden, dass die lipoide 
Oberflachenschicht hier starker als normal an dem osmierten Material beob- 
achtet werden kann. Es scheint die Schlussfolgerung erlaubt, dass in der 
gallertigen Rindenschicht die Eiweisstoffe und die Lipoide sich normal in einer 
innigeren Mischung als in der Markschicht befinden. Bei der letzteren tritt 
deshalb eine Entmischung leichter ein, wie aus unsrer oben gegebenen Schil- 
derung der Hypertonie-Eier zur Gentige hervorgehen dirfte. 

CHAMBERS ('21) gibt fir die unbefruchteten reifen Eier vom Seestern 
(Asterias) und von dem Seeigel Echinarachnius parma an, dass das Innere 
des Eies diinnfliissig ist, wahrend die Rinde sich bedeutend fester zeigt. Seine 
Ergebnisse wurden durch Mikrodissektion gewonnen. 


Abb. 3a. In Flemmings star- Abb. 3b. Gebogene Abb. 4. Ein zentrifu- 
kem Gemisch fixiertes ,,Hy- Lipoidstabchen ne- giertes Hypertonie- 
pertonie-EFi”. ben dem Kern. Ei’. Dunkelfeld. 


Es mag hier beziiglich unsrer Versuche hervorgehoben werden, dass die 
Eier nach der Uberfihrung der Weibchen in den hoheren Salzgehalt sehr 
wenig an Volumen abnehmen. Es handelt sich folglich bei den oben geschil- 
derten Ergebnissen weniger um eine Wasserabgabe von dem Ei als Ganzem 
ais um eine Verschiebung des Wassers innerhalb des Eies. 

Bei Zentrifugierung tritt eine Umordnung der Plasmasubstanzen leichter 
bei den Eiern mit starker Granulation (alteren Eiern, Hypertonie-Eiern) 
als bei den Eiern mit sparlicher Granulation ein. Besonders bequem konnte 
dieser Unterschied bei solchen Weibchen studiert werden, deren Ovarien beide 
Sorten der Eier enthielten. Das Photogramm Abb. 4 stellt ein Hypertonie-E1 
dar, das 3%’ bei einer Tourenzahl von 3500 pro Minute zentrifugiert 
worden war. Gegen die Zentrifugachse hat sich eine optisch leere Schicht 
gebildet. Nach aussen von dieser folgt eine Schicht, die einen dichten Schwarm 
von lipoiden Granula enthalt. Bei Fortsetzung des Zentrifugierens werden 
die Kornchen nach aussen geschleudert, so dass sie dicht unter der von der 
Zentrifugachse abgewendeten Seite des Eies zu liegen kommen. Bei star- 
kerem Zentrifugieren (7’ 3500 Touren) tritt eine noch starkere Trennung 
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der Eisubstanzen ein. Die fein verteilie graue Substanz kann nun, wie schon 
oben erwahnt, zum grossten Teil an die der Zentrifugachse zugewendete 
Seite angesammelt werden. Nach aussen von der grauen Schicht folgt eine 
diinne optisch leere Schicht und schliesslich eine sehr schwach graue breite 
Zone, in der der Kern und — nahe an der Oberflache — die leuchtenden 
Lipoidkérnchen zu bemerken sind. Das Ausschleudern der grauen Substanz 
gelingt verhaltnismassig selten. Im allgemeinen findet man auch bei langerem 
Zentrifugieren am leichteren Eipol nur die optisch leere Schicht. In der optisch 
leeren Schicht findet man nicht selten feinste Ziige der grau leuchtenden 
Substanz. Bei Eiern mit keiner oder schwacher Granulation konnte eine ahn- 
liche Schichtung bei der benutzten Zentrifugalkraft nicht beobachtet werden. 
Die Viscositit muss bei diesen Eiern eine hohere sein, was mit unsren schon 
erwahnten Schlussfolgerungen vorziglich tbereinstimmt. Die Entmischungs- 
vorgange, die wir bei den Hypertonie-Eiern studiert haben, miissen die Tren- 
nung der Substanzen unter dem Ejinflusse der Zentrifugalkraft bedeutend 
befordern. 

Die bei den Hypertonie-Eiern beobachteie optisch leere Schicht wird 
wahrscheinlich zum Teil durch die aus der Markschicht ausgepressten flus- 
sigeren Phase gebildet. Bei dem Ausschleudern der granulareichen Partie 
zentrifugalwarts wird aber auch die Rindenschicht von diesem Eipol ab- 
gedrangt, dagegen tritt eine Anreicherung von Rindenplasma an dem gegen 
die Zentrifugachse gerichteten Eipol. Nach dem AufhGren des Zentrifugie- 
rens wird die Schichtung des Eies verwischt. Die graue Substanz wird, wenn 
uberhaupt durch das Zentrifugieren geschleudert, wieder in dem zentralen 
Teile des Eies zerstreut. Ebenso wird die ausgeschleuderte fliissigere Phase 
der Markschicht, obgleich in langsamerem Tempo, wieder verteilt. Nur in 
einer Hinsicht tritt im allgemeinen keine Restitution ein. Die groben 
Lipoidkérnchen und die Aggregate von diesen bleiben an dem einen Eipol — 
an demjenigen, der bei dem Schleudern von der Zentrifugachse abgewendet 
war. Die Beobachtung im Hellfelde lehrt, dass die Kérnchenaggregate auch 
nach der ‘Lageveranderung an dem Geriist befestigt sind. Es kann hier nicht 
entschieden werden, ob es die Schwere der Lipoidgranula oder die der Geriist- 
substanz ist, die das Ausschleudern der Granula fiihrenden Teile des Eies 
bewirkt. Diese Frage wird experimentell entschieden werden k6énnen. 

Es kommt nach obigem eine dauernde oder sehr lanysam reversible Um- 
ordnung der Plasmasubstanzen bei den granulareichen Eiern zustande. An 
dem einen Pol dringt die Markschicht mit den Kornchenaggregaten viel naher 
an die Eioberflache. An dem entgegengesetzten Pole findet eine Anreicherung 
von Rindenplasma statt. 

Es ist nun entwicklungsmechanisch bedeutsam, dass sich solche zentri- 
fugierte Eier im allgemeinen befruchten lassen. Ist die Entmischung nicht zu 
Weit gegangen, tritt auch eine Entwicklung zum Pluteusstadium ein. Es stellt 
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sich nun heraus, dass der granulierte Eipol — dieser ist oft wahrend der 
ganzen Entwicklung zu erkennen — zum ventralen (oralen) Teil der Larve 
wird. An der von der Wimperschnur umgebenen Oralpartie und in dem 
Wimperorgan selbst findet man die Kérnchen wieder, die an diesem Stadium 
besser im Hellfelde als im Dunkelfelde sichtbar sind. Naheres uber diesen 
Teil der Untersuchung wird einzeln verdffentlicht werden. 

Bisher ist eine Erscheinung unerwahnt geblieben, die bei den Hypertonie- 
Eiern sehr oft zur Beobachtung gelangt. Es handelt sich um die Bildung cines 
lipoiden Stabchens dicht neben dem Kern. Abb. 3 a gibt eine Vorstellung von 
dem Verhalten dieser Bildung. Das Stabchen ist oft ganz gerade und macht 
zuweilen den Eindruck, aus zwei einzelnen Stabchen zu bestehen. Der Kern 
wird durch Adhasion an das Stabchen spindelf6rmig ausgezogen (vgl. Abb. 
3a). Das Stabchen kann eine bedeutende Lange erreichen. Es sind Stabchen 
gemessen worden, deren Lange gleich dem halben Eidiameter ist. 

Die soeben beschriebene Bildung kann aber auch gebogen sein, wie 
Abb. 3b zeigt. Man hat den Eindruck, dass die Oberflachenspannung des 
Kernes in solchen Fallen die Spannung des Stabchens uberwunden hat. 

Die Lipoidnatur der Stabchenbildungen wurde durch Atherextraktion 
bewiesen. Die Stabchen quellen bei der Atherbehandlung zuerst auf, dann 
folgt eine vollstandige Auflosung. Bei Osmierung werden die Stabchen 
schwarz. Ahnliche Bildungen wie die hier geschilderten Stabchen kann man 
erhalten, wenn ,,Lecithin” mit Wasser geschuttelt wird. 

Die Bildung der Stabchen ist noch ein Indikator derselben Tendenz zur 
Entmischung, die wir schon frither bei den Hypertonie-Eiern gefunden haben. 
Der stabcheniérmig ausgefalite lipoide Stoff muss normal in dispergiertem 
Zustande in dem Plasma vorhanden sein. Das Stabchen ist im Dunkelfelde 
opiisch leer oder reflektiert das Licht sehr schwach. Dieses Verhalten macht 
es wahrscheinlich, dass das Stabchen wasserhaltiger als die lipoiden Kornchen 
ist. Man darf vermuten, dass es sich um verschiedene Sorten von Lipoiden 
handelt, was wir durch fortgesetzte Untersuchungen zu prifen gedenken. 

Auffallend ist die Lage des Stabchens dicht am Kern. Es ist woh] wahr- 
scheinlich, dass die lipoide Verbindung auch normal in der Umgebung des 
Kernes lokalisiert ist. Wir erinnern daran, dass bei dem unreifen Ei eine 
etwas dichtere Ansammlung von Lipoiden um den Kern herum beobachtet 
werden kann (vgl. oben, S. 347). 

Die Abb. 2 und 3a zeigen, dass hier die von der granulareichen Zone 
begrenzte Partie das Zentrum des Eies einnimmt. Dies ist nicht immer der 
Fall. Die granulareiche Partie kann auch eine exzentrische Lage haben, wie 
Abb. 5 zeigt. Die Entmischung hat hier schneller in der einen Halfte des Eies 
als in der anderen stattgefunden. In seltenen Fallen ist das Ei etwa in zwei 
Halbkugeln geteilt, die eine frei von Granula, die andere mit einer grossen 
Anzahl von denselben. Ein solches Ei zeigt Abb. 6. Dieses hat fast das Aus- 
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sehen eines zentrifugierten Eies. Es war hier besonders deutlich, dass die 
granulareiche Partie von Ziigen dichteren Plasmas durchsetzt ist und weiter, 
dass die Granula an den dichteren Ziigen haften. Zwischen diesen findet man 
eine wasserreichere Phase. Die granulierten Plasmaziige strecken sich nicht bis 
an die Oberflache des Eies, sondern verlieren sich in eine diinne Rinden- 
schicht. Die kornchenfreie Zone ist dichter und homogener als die kérnchen- 
reiche. Man sieht aber auch hier die Andeutung einer Streifung des Plasmas, 
die an eine wenn auch weniger ausgepragte Anhomogenitat deutet. Leider 
ist es nicht gelungen sicher zu bestimmen, ob die Exzentrizitat in irgendeiner 
Beziehung zum Richtungsbau des Eies steht. 

Es ist oben wiederholt betont worden, dass die Veranderungen der 
Hypertonie-Eier als ein Entquellungs- und Entmischungsvorgang aufzufassen 
sind. Die geschilderten Veranderungen sind aber rever- 
sibel, wenn die Seeigel nach einem geringeren Salzgehalt, z. B. aus dem 
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Abb. 5. Ein ,,Hy- Abb. 6. Ein ,,Hyper- Abb. 7. .Ein ,,Hyper- 


pertonie-Ei” mit ex- tonie-Ei” mit stark tonie-Ei” nach einem 

zentrisch gelegener exzentrischer granu- Aufenthalte von , 18 

granulareicher lareicher Partie. Stunden in verdiinn- 
Partie. tem Seewasser. 


Seewasser von 32"/,, nach Seewasser von 28°/,, tibergefiihrt werden. Im 
allgemeinen wurde ein Aufenthalt in 30°/,, Seewasser als Zwischenstufe 
benutzt. Die Senkung des Salzgehaltes wirkt als ein Reiz, der eine _,,epi- 
demische” Ablegung der Geschlechtsprodukte hervorruft. Bei den in dem 
verdiinnten Seewasser abgelegten Eiern ist der ,,Hypertonie-Typus” schon 
im Riickgang. Die Lipoidkérnchen quellen auf und nehmen dabei die Form 
von Vakuolen an. Im Dunkelfelde sind diese als Blaschen sichtbar, die ein 
optisch leeres Zentrum und eine leuchtende Oberflachenschicht besitzen. Auch 
die Verteilung der iibrigen Substanzen kehrt zu normaleren Verhaltnissen 
zurick. Es tritt nach der Entmischung nun wieder eine Mischung 
der Substanzen ein. Abb. 7 zeigt ein Ei mit Vakuolen im Inneren, die eine 
betrachtliche Grésse erreicht haben. Dieses Ei hatte nach der Ablegung 18 
Stunden in dem Seewasser gelegen. Im Dunkelfelde sieht man keine leuch- 
tenden Kornchen im Inneren des Eies. Auch die Begrenzung der Vakuolen 
leuchtet nicht mehr. Dagegen findet man eine fast optisch leere (sehr schwach 
milchige) diinne Rindenschicht und im Zentrum des Eies findet man wieder 
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die diffus verteilte graue Substanz. In anderen Eiern derselben Kultur sind 
noch eine kleinere Anzahl von verschwommenen KoOrnchen oder Andeutungen 
einer Netzstruktur in der Markschicht zu beobachten. Dieselben Verhaltnisse 
wurden bei Stichproben von den Eiern verschiedener Weibchen gefunden, die 
nach Seewasser von 28 °/,, iibergefithrt worden waren. Stichproben von 
Weibchen, die in 32°/,, Seewasser geblieben waren, zeigten dagegen die 
typische ,,Hypertonie”-Struktur. Derselbe Versuch wurde mehrmals wieder- 
holt, und immer wieder ist ein allmahlicher Riickgang der Entmischung kon- 
statiert worden. Bei Befruchtung der Eier in 32°/,, Seewasser tritt nur selten 
eine Furchung ein, auch wenn die Weibchen allmahlich an den hoheren Salz- 
gehalt angepasst worden sind. Wenn Furchung eintritt, wird die Entwicklung 
pathologisch. Wenn die Weibchen nach 28°/,, Seewasser tbergefuhrt worden 
sind, werden die Eier wieder befruchtungsfahig. 

Es ist schon hervorgehoben worden, dass der ,,Hypertonie-Typus” der 
Eier bei Uberfiihrung der Weibchen in den niedrigeren Salzgehalt schon 
nach einigen Stunden einen Riickgang zu zeigen anfangt. Es ist beobachtet 
worden, dass dieser Riickgang viel langsamer geht, wenn die Weibchen in 


32 °/oo Seewasser aufgeschnitten werden und dann dieisolierten Eier 
in den niedrigeren Salzgehalt tibergefithrt werden. Die Ursache zu diesem 
Verhalten ist nicht ersch6pfend analysiert worden, durfte aber darin zu suchen 
sein, dass die Anpassung der Eier innerhalb des Organismus eine mehr 
abgestufte ist. Die Veranderung des osmotischen Druckes in dem Inneren 


des Tieres geht ganz allmahlich. 

Es ist damit der Bau der unbefruchteten Eier, wie sich derselbe im 
Dunkelfelde zeigt, geschildert worden. Weiter sind Veranderungen des Baues 
zufolge gewisser experimenteller und physiologischer Verhaltnisse geschildert 
worden, und wir fanden weiter, dass sich diese verschiedene Teile des Eies 
umfassenden Veranderungen von kolloidchemischem Gesichtspunkte unter eine 
Formel bringen lassen. Es tritt beim Altern der Eier und bei der hier geschil- 
derten speziellen Art von- Hypertonie-Wirkung eine Entmischung ein. Diese 
betrifft vor allem die Markschicht, in viel geringerem Grade die Rindenschicht, 
die hochstens eine Verdichtung zufolge einer Entquellung erfahrt. Die Rinden- 
schicht bleibt aber im Dunkelfeldbilde homogen, schwach grau oder fast optisch 
leer. Die Markschicht wird dagegen zufolge einer Herabsetzung der Dispersitat 
der Lipoide und der Eiweisstoffe stark anhomogen. Die Rinden- und die Mark- 
schicht reagieren auf verschiedene Weise gegen die entmischend wirkenden 
Faktoren, das Dunkelfeldbild zeigt aber, dass auch normal ein Unterschied 
zwischen der Rindenschicht und der Markschicht vorhanden ist. Die letzt- 
genannte ist reicher an optisch unterscheidbaren Lipoiden, die fein verteilte 
graue Substanz. Es ist aber nicht zu bezweifeln, dass Lipoide auch in der Rin- 
denschicht vorhanden sind. Darauf deutet der oben (S. 353) angefihrte Ver- 
such mit Wirkung von ,,Lecithin” (Eigelbextrakt). In unsrer vorangehenden 
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ZUSTANDSANDERUNGEN DER PLASMAKOLLOIDE 


Mitteilung ('23) haben wir weiter geschildert, wie die lipoide Oberflachen- 
schicht unter gewissen Umstanden regeneriert werden kann. Es ist wohl wahr- 
scheinlich, dass die Regeneration von der unterliegenden Rindenschicht aus 
geschieht. Diese Annahme wird dadurch wahrscheinlich gemacht, dass die 
Rindenschicht bei dem erwahnten Vorgang optisch leerer wird, und wir 
konnen weiter aus dieser Keobachtung schliessen, dass das schwach milchige 
Aussehen der Rindenschicht aus einer Beimischung von Lipoiden herrihrt. 
Nach Atherbehandlung wird die optisch homogene Schicht anhomogen. Man 
findet eine Netzstruktur, die im Dunkelfelde schwach leuchtet. 

Die Unterschiede zwischen der Rindenschicht und der Markschicht, die 
im Dunkelfelde beobachtet werden konnen, sind auch deshalb von Interesse, 
weil CHAMBERS (’21) durch Mikrodissektion festgestellt hat, dass die Rinden- 
schicht fur die Befruchtung notwendig ist Isolierte Sticke mit Rindenschicht 
zeigen die Befruchtungsreaktion, eine isolierte Markschicht kann dagegen 
nicht befruchtet werden. Die wichtigsten Veranderungen bei der Befruchtung 
miissen sich deshalb in der Rindenschicht abspielen. 

Ausser der direkten Beobachtung im Dunkelfelde stehen uns indirekte 
Methoden zu Gebot, um die kolloidchemischen Eigenschaften des Eies kennen 
zu lernen. Hier konnen wir auf zahlreiche frithere Angaben anderer Forscher 
zuruckgreifen. Wir erinnern vor allem an die Arbeiten von KNAFFL-LENZ 
(o8), R. S. Litre ’17, ’18), McCLENpoN (10), Gray (’16) und 
HERLANT (’20), die die wichtigsten Angaben enthalten. Besonderes Interesse 
erlangen die Angaben, wenn man das Verhalten der Eier vor und nach der 
Reifung oder vor und nach der Befruchtung vergleicht. 

Aus den Angaben der Verfasser ist zu schliessen, dass die reifen un- 
befruchteten Eizellen sowohl fiir Wasser wie fiir Salze sehr impermeabel sind. 
Unsre oben schon in dem Abschnitt tiber das unreife Ei gemachten Angaben 
bestatigen dieses Resultat. Wir haben gefunden, dass die Permeabilitat des 
Eies bei der Reifung stark vermindert werden muss. Besonders leicht lasst 
sich dies, wie schon oben erwahnt, mit Hilfe von Vitalfarbstoffen nach- 
weisen. Brillantkresylblau dringt nicht nur viel jangsamer in die reifen Eier 
im Vergleich zu den unreifen ein, sondern die Farbung ist auch schwacher. 
Die Kornchen konnen zwar gefarbt werden, aber die Farbung ist schwach 
und fahl. Fiir Alkali scheint die Impermeabilitat des reifen unbefruchteten 
Eies micht absolut zu sein. Eier mit granulierter Markschicht wurden in See- 
wasser gebracht, das durch Zusatz von n/10 NaOH starker alkalisch gemacht 
worden war, ry gleich 8,c—8,s. Nach einigen Stunden findet man, dass die 
Leuchtkraft der Kornchen stark abgenommen hat. Eine Quellung derselben 
ist eingetreten. Besondere Versuche haben gezeigt, dass die Stabilitat der in 
Wasser suspendierten Eilipoide durch Erhohung: des P,, erhdht wird. 

Bei Senkung des P,, (6,;—7) tritt keine Quellung der Kornchen inner- 
halb der Eier ein. 
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KNAFFL-LENz ('o8) hat besonders die Entmischung von Lipoiden und 
Eiweisstoffen unter dem Einfluss von lipolytischen Mitteln studiert. Eine 
Temperatur von 41° ruft bei den Eiern von Strongylocentrotus purpuratus 
nach 2’ 100 % Entmischung und Quellung der Lipoide hervor. Bei 35-—36° 
ist die Cytolyse (Lipoidentmischung und Quellung) gleich 1 9%. Die Eier von 
Psammechinus miliaris zeigen nach fiinf Stunden bei 35—36° in etwa 10 % 
der Eier eine von Quellung begleitete Entmischung der Lipoide. Es ist dabei 
charakteristisch, dass die austretenden Lipoidblaschen der Eioberflache mit 
breiter Basis aufsitzen. Die Oberflachenspannung der Blaschen ist deutlicher- 
weise nicht besonders gross. 

Eier von Weibchen, die in 32°/,, Seewasser ubergefthrt worden waren, 
sind ebenfalls der Warmebehandlung (35°) unterworfen worden. Auch hier 
ist das Prozent der Cytolyse gering.s Die Eier wurden nach 26°/,, Seewasser 
ubergefihrt. Nun tritt 100 % Cytolyse ein. 

Bei Pressung der Eier zwischen Deckglas und Objekttrager kann ein 
Teil der Markschicht herausgedriickt werden (vgl. unsren Aufsatz ’23, S. 303, 
Abb. 13). Die herausgepresste Masse bleibt im Seewasser grau. 

Wir kommen zu den letztgeschilderten Tatsachen zurick. 


1V. DIE BEFRUCHTUNG. 


Die Veranderungen des Eies bei der Befruchtung sind im Dunkelfelde 
beobachtet worden. Die Oberflachenschicht wechselt ihre Farbe und verandert 
auch sonst ihre Eigenschaften, wie wir friiher (’23) beschrieben haben. Auch 
im Inneren sind auffallende Veranderungen im Dunkelfelde zu beobachten. 
Das ganze Ei wird nach der Befruchtung bedeutend starker leuchtend. Wir 
erinnern daran, dass man bei dem unbefruchteten Ei, wie oben gezeigt, cine 
schwach milchige Rindenschicht und eine starker graue Markschicht unter- 
scheiden kann. Die graue Farbe schlagt nun in eine weisse um. Die Grenze 
zwischen Mark- und Rindenschicht wird nach aussen verschoben. Man findet 
zunachst ein ganz schmales, optisch fast leeres Gebiet zwischen der silber- 
glanzenden Oberflachenschicht und dem weiss leuchtenden Inneren. Der 
Unterschied zwischen dem unbefruchteten und dem befruchteten Ei springt 
bei einem Vergleich zwischen den Photogrammen Abb. 1 und 8 in die Augen. 
Die Eier stammen aus derselben Kultur (Bemuthungen, ein und dasselbe Ei 
wahrend verschiedener Stadien aufzunehmen, sind leider bei der kurzen zur 
Verfiigung stehenden Zeit gescheitert). Das Ei der Abb. 8 ist etwa eine halbe 
Stunde nach der Befruchtung aufgenommen worden. Die geschilderten Ver- 
anderungen werden aber sofort nach dem Eindringen der Spermatozoen ein- 
geleitet. Am ersten tritt, schon bei der Bertthrung der Samenzelle mit der 
Eioberflache, wie fruher (’23) geschildert, die Veranderung der Oberflachen- 
schicht ein. Das geschilderte Aufleuchten des Plasmas findet auch bei den 
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semiaktivierten Eiern statt, wie das Photogramm Abb. 9 zeigt. Die Elier 
stammen aus einer Kultur, in der keine Membranabhebung stattgefunden hat. 
Die Spermen sind aber eingedrungen, und eine abnorme Entwicklung hat 
stattgefunden. 

Der in dem Photogramm der Abb. 8 abgebildete Zustand dauert nicht 
fort. Wahrend des Fortschreitens der Vorbereitungen zur ersten Zellteilung 
wird die optisch leere, anfangs ganz diinne Zone (Rindenschicht) immer 
mehr erweitert, bis zuletzt am Amphiasterstadium nur gerade eine die Spindel 
umsaumende Partie weiss leuchtet. Indessen trifft man je nach dem Eimaterial 
gewisse Variationen betreffend der Leuchtkraft des Eiinneren. Die Reduktion 
der Leuchtkraft steht mit der Ausbildung der Spindel in Zusammenhang. Das 
Ei der Abb. 8 befindet sich in dem Stadium der maximalen Strahlung. Man 
hat hier noch eine starke Leuchtkraft. Indessen kann diese am selben Stadium 


Abb. 8. Ein Abb. 9. Ein unbefruchtetes (links) Abb. 10. Ein Ei etwa 
nach der Befruchtung. und ein befruchtetes (semiaktiviertes) 45’ mach der Be- 
Dunkelfeld. Ei (rechts) 30’ nach der Befruchtung. fruchtung. Anfang des 
Dunkelfeld. Amphiasterstadiums. 

Dunkelfeld. 


schon vermindert sein. Eine gelbgriinliche Farbung der schwach leuchtenden 
Partie konnte dabei beobachtet werden, bis zuletzt nur der diinne Saum um 
die Spindel zu beobachten war. Bei Eiern, die sich auf zuletzt geschilderte 
Weise verhalten, ist die Rindenschicht vollstandig optisch leer, die Lipoid- 
schicht der Oberflache leuchtet dagegen stark. Wir haben schon in unsrer 
vorigen Mitteilung (’23) hervorgehoben, dass die Leuchtkraft der Lipoid- 
schicht im allgemeinen starker ist, je leerer die Rindenschicht ist. 

Bei anderen Eiern tritt zwar eine ahnliche Einengung der leuchtenden 
Partie, wie oben geschildert, ein. Die Leuchtkraft ist aber starker, die Farbe 
weisser und schliesslich ist die Rinde nicht vollkommen optisch leer, sondern 
schwach milchig. 

Bei dem erstgenannten Typus sind Granula nach der Befruchtung im 
Dunkelfelde nicht sichtbar. Bei dem letztgenannten verschwinden die Granula 
erst nach Ausbildung der Spindel. Es kommt aber auch vor, wenn die Eier 
vor der Befruchtung reich an dichten Granula sind, dass diese auch noch 
in der letzten Teilungsphase sichtbar bleiben konnen. 

Das Photogramm Abb. Io stellt ein Ei (mit abgeschiittelter Membran) 
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aus derselben Kultur wie das Objekt der Abb. 8 dar. Es befindet sich in 
dem Stadium des anfangenden Amphiasters. Beztiglich der Rinde ist es dem 
zweiten Typus zuzurechnen. Dieselbe ist nicht vollkommen optisch leer; vgl. 
auch Abb. 3 (’23). 

Die geschilderten Variationen stehen mit dem physiologischen Zustande 
der Eier im Moment der Befruchtung in Zusammenhang. Im vorangehenden 
Abschnitt haben wir die Natur der Zustandsanderungen der unbefruchteten 
Eier besprochen. Mit dem Altern des Eies folgen, besonders in der Mark- 
schicht, eine allmahliche Entmischung und Dispersitatsverminderung. Der 
Zustand des unbefruchteten Eies wirkt eine Zeitlang 
nach der Befruchtung nach. Wenn die unbefruchteten Eier mit 
lipasehaltigen Extrakten oder mit ,,Lecithin’” behandelt worden sind (vgl. ’23), 
findet man oft nach der Befruchtung, dass sich die Eier wie der erste oben 
geschilderte Typus verhalten, die Eier sind granulafrei, die Rinde wird 
optisch leer. 

Bei starkem Zentrifugieren gelingt es, die im Dunkelfelde weiss leuch- 
tenden Partikelchen mehr oder weniger gegen einen Pol der Eioberflache zu 
schleudern. Erwarmung auf 35° und andere Proben besagen, dass es sich 
um Lipoide handelt. Die Eiweissbestandteile der unbeschadigten Zellen sind 
dagegen, wenigstens bei unsren Hilfsmitteln, optisch leer. 

Die leuchtende Partie des Eies zeigt in dem Stadium der Abb. 8 eine 
ziemlich schwach sichtbare strahlenformige Anordnung. Es ist aber dabei 
von Interesse, dass die Strahlungsfibrillen, dienach CHAMBERS (’17) 
verdichtete Plasmastreifen sind, im Dunkelfelde optisch leer 
sind. Die zwischen den Fibrillen vorhandene Substanz leuchtet dagegen. Dies 
konnte durch den bei dem verwendeten Kondensor méglichen direkten Uber- 
gang von Hell- zu Dunkelfeldbeleuchtung festgestellt werden. Der Kern ist 
ebenfalls optisch leer. Erst bei Uberfitthrung der Eier in stark verdiinntes 
Seewasser oder in destilliertes Wasser leuchten die Chromosomen auf. Es 
fndet dabei deutlicherweise eine Ausfallung des Chromatins statt. 

Wir kénnen schon nach obigem schliessen, dass die Lipoide im Inneren 
des Eies bei der Befruchtung einer Veranderung unterliegen. Es wird zuerst 
ihre Leuchtkraft verstarkt, aber dieser Zustand leitet zu einem Verschwinden 
des grossten Teiles der Lipoide aus dem Dunkelfeldbilde tiber. Das letzt- 
erwahnte Verhalten erlaubt zu schliessen, dass ein Dispergieren der Lipoide 
stattfindet. Das Aufleuchten nach der Befruchtung ist der erste Schritt in 
dieser Richtung. 

Dank den schon in dem vorangehenden Kapitel mitgeteilten Erfahrungen 
ist es uns gelungen, die Analyse auf diesem Punkte weiterzufithren. 

Sogenannte Hypertonie-Eier (vgl. Abschnitt III) sind aus 32°/,, See- 
wasser nach Seewasser von 28—30°/,, tibergeftthrt worden. Diese Eier sind 
aktivierbar, obgleich die Membran bei fortgeschrittener Wirkung der Hyper- 
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tonie im allgemeinen nur schwach abgehoben wird. Eine Plasmafurchung 
unterbleibt oft. Es handelt sich um eine ,,Semi-Aktivierung”. Dennoch ist 
das Verhalten dieser Eier von grossem Interesse fiir unser Problem. Erinnern 
wir uns, dass bei diesen Eiern die ausgefallten Lipoidgranula an der Grenze 
zwischen Rinden- und Markschicht angehauft sind und weiter, dass die 
betreffenden Granula mehr oder weniger aggregiert sind (vgl. Abb. 2 und 3). 
Die Veranderungen nach der Befruchtung, die in einer sehr grossen Anzahl} 
von Versuchen beobachtet worden sind, k6nnen in wenigen Worten geschildert 
werden. Die Kornchenaggregate werden zersplittert 
und die isolierten Kornchen tiber einen grosseren 
Teil der Zelle zerstreut. Gleichzeitig nimmt die 
Leuchtkraft der Granula ab, oder diese kénnen sogar 
volistandig in einen weissgrau Jeuchtenden ’’Staub” 
aufgelost werden. Es tritt dabei allmahlich eine voll- 
standige Umlagerung der Substanzen im Ei ein. Das 
Zentrum wird nun von der weissgrauen staubig ver- 
teilten Substanz eingenommen, eine breite Rinde ist 
optisch leer. Frither oder spater wird auch das 
Zentrum des Eies optisch leer. Ein solches Ei zeigt 
das Photogramm Abb. 11. Dabei sind die Veran- 
derungen in grossen Zigen gezeichnet. Es kénnten 
noch zahlreiche Einzelheiten und Variationen aus den 
verschiedenen Versuchen angefiihrt werden. Wir be- 
schranken uns auf einige Angaben. Be? dem ,,Hyper- 
tonie-Ei” liegt der Kern (vgl. oben) wie bei normalen 
Eiern an der Grenze zwischen Rinden- und Mark- ~ 
schicht. Normal fliesst das den Kern umgebende app. 


Abb. 11. Ein befruchtetes 
»Hypertonie-Ei”. Dun- 
kelfeld. 


12. Befruchtetes 


Plasma zentralwarts. Bei den Hypertonie-Eiern ist 
der Kern nachweislich an dem verdichteten Rinden- 
plasma befestigt. Zufolge der Verdichtung der Rin- 
denschicht sind die Plasmastromungen mehr oder 
weniger stark verlangsamt. Damit steht es in Zusam- 


»fypertonie-Ei” mit, 
exzentrischer Spindel. 
Zeichnung nach Heil- 
und Dunkelfeld. Die 
durch einen dunkleren 
Ton  gekennzeichnete 
Zone leuchtet schwach 


4 : im Dunkelfelde. 
menhang, dass man den Kopulationskern bisweilen 


nicht im Zentrum des Eies, sondern etwas gegen die Eiperipherie verschoben 
findet. Derselbe Zustand kann sogar nach der Ausbildung der Spindel zum Aus- 
druck kommen. Dieselbe liegt dabei gegen die Peripherie der Zelle verschoben, 
wie z. B. die Abb. 12 zeigt. Die vor der Befruchtung sehr ausgepragte Grenze 
zwischen Rinden- und Markschicht ist in diesem Fall noch nicht verwischt. 
Die dichten aggregierten Lipoidgranula sind dagegen hier vollstandig in den 
weissgrauen Staub aufgelést. Die Schicht aus leuchtender Substanz, die in 
der Zeichnung durch einen dunkleren Ton gekennzeichnet ist, gibt etwa die 
vor der Befruchtung herrschende Grenze zwischen Mark- und Rindenschicht 
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an. Zufolge der abnormen Substanzverlagerungen kann der Amphiaster nicht 
wie normai entfaltet werden. Die Spindel bleibt zu kurz, um das Plasma zum 
Durchschneiden zu bringen und wahrscheinlich bietet auch die noch immer 
bestehende Verdichtung der Rinde einen Widerstand gegen die Durchschnei- 
dung. Das Schicksal solcher Eier wie das geschilderte wurde weiter verfolgt. 
Nach der ersten Kernteilung fliesst die weissgraue Substanz gegen das 
Zentrum. Die Kerne sind wie dunkle Flecken in der weissgrauen Substanz zu 
entdecken. In diesem Stadium erinnert das Ei, wenn man von der Teilung 
des Kernes absieht, sehr an ein normales unbefruchtetes Ei. Man hat ein 
schwach leuchtendes Zentrum (Markschicht) mit einer optisch leeren oder 
schwach grauen Rinde. Abweichend ist aber auch die Farbe der oberflach- 
lichen Lipoidschicht, die bei dem unbefruchteten Ei orangegelb, bei dem 
befruchteten silberweiss ist (vgl. ’23). Auch die staubartig verteilten Lipoide 
im Inneren des Eies sind nach der Befruchtung heller (vgl. oben). In anderen 
Fallen tritt die Reorganisation des Eies frither ein. Die Verwischung der 
scharf gezogenen Grenzen zwischen Rinden- und Markschicht geht hier 
schneller. Bei einigen Eiern wurde sogar eine zungenformige Einstromung 
von Rindenmaterial gegen das Zentrum beobachtet. Es liegt natirlich hier 
in verscharfter Form derselbe Mechanismus vor, der normal die ,,Pronuclei” 
an das Eizentrum fuhrt. 

Bei dem letztgeschilderten Typus wird das Plasma bald optisch leer (vgl. 
das Objekt der Abb. 11). Schon gegen das Ende der ersten Teilung scheint 
der leuchtende Staub vollstandig einzuschmelzen. Nur die Kornchen bleiben 
bisweilen erhalten. 

Das Verhalten der dichten lipoiden K6rnchen bei der Befruchtung der 
Hypertonie-Eier zeigt verschiedene Variationen von Interesse. Durchgehend 
ist die Zerstreuung der Aggregate. Nach dieser Zerstreuung wird oft eine 
,Quellung der Kornchen im Dunkelfeldbilde sichtbar. Sie nehmen das Aussehen 
von Vakuolen mit leuchtender Oberflache und optisch leerem Inhalt an. Die 
Bildungen konnen spater vollstandig aus dem Dunkelfeldbilde verschwinden. 
In anderen Fallen kommt es zunachst nicht zu einer Auflosung der Granula, 
sondern diese konnen als leuchtende Punkte im optisch leeren Plasma liegen. 
Es ist schon im Abschnitt III erwahnt worden, dass der Hypertonie-Typus 
auch ohne Aktivierung der Eier reversibel ist. Diese Reversion geht aber 
langsam, vor allem wenn man die Eier aus dem hypertonischen Medium 
(32°/,. Seewasser) in Medien von geringerem Salzgehalte tberfiihrt. Die 
Reversion tritt unter diesen Umstanden bei weitem nicht bei allen Eiern ein 
und ist auch sonst unvollstandig. Es liegt ein ausgepragter Unterschied in dem 
Verhalten der Eier nach der Aktivierung vor; die Reversion verlauft nun 
schnell und tritt bei samtlichen Eiern ein. 

Die geschilderten Ergebnisse sind ganz eindeutig. Es tritt als eine 
Folge der Aktivierung eine Dispersion der Lipoide 
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ein. Ausserdem erlauben unsre Ergebnisse zu schliessen, dass eine gleich- 
sinnige Veranderung der Eiweisskérper stattfindet. Wir sind in dem Abschnitt 
III zu dem Ergebnis gelangt, dass die Aggregation der Lipoidgranula mit 
einer Vergroberung, einer Herabsetzung der Dispersitat des Eiweissgertstes 
der Markschicht in Zusammenhang steht. Die Auflosung der Aggregate dirfte 
daher mit einer feineren Verteilung des Geriistes in Zusammenhang stehen. 
Es tritt nach der Aktivierung der Hypertonie-Eier, wie schon oben angefuhrt, 
auch eine Quellung der Rindenschicht ein, wobei die Eiweisstoffe mitwirken 
miissen; auch bei diesem Vorgang kommt die Tendenz zur Erhohung der 
Dispersitat zum Ausdruck. Es ist oben (Abschnitt III, S. 353) schon erwahnt 
worden, dass in den Hypertonie-Eiern abgesprengte verdichtete Partien in 
der Markschicht angetroffen werden konnen, die wahrscheinlich hauptsachlich 
aus Eiweisskérpern bestehen (vgl. Abb. 3). Auch wun verdichteten Partien 
miissen bei der Aktivierung aufquellen. 

Bis zuletzt haben wir die vielleicht anschaulichste Demonstration der Er- 
hdohung der Dispersitat zufolge der Aktivierung gespart. Es handelt sich um 
das Schicksal des im Abschnitt III geschilderten Stabchens, das oft nach 
anhaltender Wirkung der Hypertonie auftritt. Sobald der mann- 
liche Pronucleus gegen das Zentrum des Eies vor- 
dringt, fangt eine Auflésung des Stabchens an. Dasselbe 
zerfallt zunachst in eine Anzahl kleinerer Bildungen, die das Aussehen von 
kleinen verdrehten Stabchen oder Hufeisen haben. Die einzelnen Sticke ver- 
quellen danach, wobei oft Vakuolen gebildet werden. Es kann das Stabchen 
auch direkt, ohne vorangehende Zersttickelung, aufgelost werden. Die Ge- 
schwindigkeit der Aufldsung variiert etwas. Im allgemeinen ist dieselbe aber 
vor der starken Ausbreitung der Strahlung nach der Kernkopulation vollendet. 
Parallele Beobachtungen an unbefruchteten Eiern, die in das salzarmere See- 
wasser (28—30°/,,) tbergeftihrt worden waren, sind gleichzeitig angestellt 
worden. Nach 24 Stunden ist noch das Stabchen bei einer etwa so grossen 
Anzahl von Eiern zu beobachten wie vor dem Uberfiihren in das salzarmere 
Seewasser. 

Die Abb. 13a, b, ¢ beziehen sich auf die Stabchenauflosung bei der 
Befruchtung. 

Es ist, wie schon oben erortert, denkbar, dass die stabchenférmig aus- 
gefallten Lipoide normal den Kern des unbefruchteten Eies umgeben. Eine 
Verquellung der betreffenden Lipoide muss einen Einfluss auf die Beziehungen 
des Kernes zu dem umgebenden Plasma ausiiben. Es ist z. B. méglich, dass 
sie einen Einfluss auf die Wasseraufnahme ausubt. In einem Versuche mit 
Leberextrakt von Cottus (vgl. ’23, S. 295) wurde in der Tat eine Ver- 
flussigung der den Kern umgebenden Teile beobachtet, wobei eine Ver- 
grosserung des Kernes festgestellt werden konnte. Nicht anders wirken wohl 
die lipoidlosenden Mittel, die die Eier kiinstlich aktivieren. 
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Es ist eine Tatsache, die nicht ganz in die*sonst, wie es scheint, gut 
gegrundete Deutung der Ergebnisse passt. Es wird an das Aufleuchten der 
staubformig verteilten Lipoide gedacht, die nach der Befruchtung eintritt. 
Diese Erscheinung deutet entweder auf eine Dispersitatsvergroberung oder 
auf eine Konzentrationserhohung der Lipoide. Im Lichte der oben mitgeteilten 
Befunde scheint die Annahme einer anfanglichen Dispersitatsvergroberung 
unwahrscheinlich. Dagegen liegt es nahe, an die Freigebung von Lipoiden 
aus optisch leeren Bindungen physikalischer oder chemischer Natur zu denken. 
Ohne zunachst irgendeine bestimmte Auffassung auszusprechen wollen wir 
auf eine Angabe aus der Literatur hinweisen, die fiir unser Problem von 
Interesse ist. Hattori (’21) hat in Anschluss an BECHHOLD (’21) ultramikro- 
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Abb. 13a. Auflosung des Abb. 13b. Zer- Abb. 13c. Amphiasterstadium eines 
lipoiden Stabchens. In der fall eines Stab- Eies, an dem bei der Befruchtung 
Mitte ist dasselbe schon chens in kleinere ein grosses Stabchen vorhanden 
vollstandig aufgelost. Stucke. war. Vakuolenbildung im Plasma bei 
Auflosung der Kornchenaggregate. 
skopische Untersuchungen an Lipoiden angestellt..Es war vor allem der Zweck 
dieser Untersuchung, zur Kenntnis der Baues und der Lyse der Blutkor- 

perchen einen Beitrag zu liefern. 

Hattori (S. 49) hat auf folgende Weise ein optisch homogenes (leeres) 
Gemisch aus Lecithin und Cholesterin hergestellt; 1,5 Teile Lecithin und 
1, Teil Cholesterin werden in 200 Teilen absoluten Alkohols gelést. Ein 
Tropfen wird auf ein Deckglaschen gebracht, und man lasst nun den Alkohol 
verdunsten. Man erhalt auf diese Weise ein System, worin wahrscheinlich 
Cholesterin die disperse Phase, Lecithin das Dispersionsmittel ist. Es diirfte 
sich um eine Art fester Lésung handeln (Hatroris Bemerkungen, S. 53, 
es handle sich weder um ein einfaches mechanisches Gemisch noch um eine 
homogene feste Losung, ist uns nicht einleuchtend). Bei Zusatz von Wasser 
zu dem Lecithin-Cholesterin-System quillt der Lecithin auf, das Cholesterin 
wird ausgefallt und leuchtet nun im Dunkelfeldbilde auf. Es tritt eine En t- 
mischung ein. Wir stellen uns vor, dass sich ein analoger Vorgang bei 
der Aktivierung des Eies abspielt. Es gibt auch im Ei Lipoide von ahnlichen 
Eigenschaften wie Lecithin und Cholesterin (vgl. die Analysen von MATTHEWs, 


‘13, und TaKAHAsul, ’22). Wir stellen uns vor, dass wasserarme Systeme 
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ahnlicher. Natur wie das Lecithin-Cholesterin-Gemisch HattToris im un- 
befruchteten Ei vorhanden sind. Bei der Aktivierung tritt zufolge Quellung 
eine Entmischung ein. Ein oder einige Komponenten sind starker quellbar 
als andere. Diese werden deshalb zunachst entmischt, es kOnnen aber auch 
die entmischten Stoffe spater verquollen oder moglicherweise in anderen 
Lipoiden gelést werden. 

Hier mochten wir noch einmal auf die in dem Abschnitt III mitgeteilten 
Versuche tiber den Einfluss des Eigelbextraktes auf die unbefruchteten Eier 
hinweisen. Diese zeigen, dass eine Auflosung von Lipoiden durch andere 
Lipoide tatsachlich im Ei stattfinden kann. Lecithin befordert nach ARRHE- 
NIus ('0g) die Hamolyse. 

Es ist schon lange von KNAFFL-LENz (’08), ARRHENIUS und LOEB (’09) 
auf die Ahnlichkeit zwischen den Mitteln, die zur Aktivierung des Eies und 
zur Hamolyse der Erythrocyten fihren, hingewiesen worden. Es ist deshalb 
von Interesse, dass man bei der weiteren Ausbildung der Vorstellungen uber 
diese beiden Vorgange wieder Analogien findet. 

Nach dem Abschluss unsrer oben mitgeteilten Versuche haben wir eine 
Abhandlung von Hipparp (22) gefunden, die fur die hier behandelten 
Probleme von Interesse ist. Dieser Verfasser schildert nach Beobachtungen 
an fixiertem Material gewisse Veranderungen in dem Plasma des Eies von 
Echinarachmus parma. Olkugeln, die in dem unbefruchteten Ei nachgewiesen 
werden konnen, verschwinden nach der Befruchtung. Sie werden, wie 
HIBBARD meint, emulgiert. Auch gewisse verdichtete Partien des Zellplasmas 
verschwinden nach der Befruchtung. 

Wir haben auch versucht, durch andere Methoden die oben formulierten 
Schlussfolgerungen zu priifen. Knarri-Lenz (’o8) hat in seinen schon an- 
gefuhrten Studien unbefruchtete und befruchtete Eier dem Einfluss ver- 
schiedener Temperaturen unterworfen. Er findet dabei, wie schon genannt, 
dass die unbefruchteten Eier bei einer Temperatur von 41—¥42° vollstandig 
cytolysieren. Dabei treten gequollene lipoide Blaschen an der Eioberflache 
auf. KNAFFL-LENz hat weiter die sehr bemerkenswerte Entdeckung gemacht, 
dass die befruchteten Eier bei derselben Temperatur vollstandig koaguliert 
werden. Zufolge dessen treten bei den befruchteten Eiern keine Blaschen 
mehr auf. 

Es ist schon oben (Abschnitt III, S. 360) erwahnt worden, dass bei einem 
Aufenthalte von vier Stunden in 35° ein Austritt von lipoiden Blaschen bei 
etwa 10% der Ejier stattfindet. Wenn befruchtete Eier in dieselbe Tem- 
peratur gebracht werden, tritt nach derselben Zeit bei 100 % der Eier eine 
Lipoidverfliissigung ein. Dabei wird im Dunkelfelde auch ein Aufleuchten 
des Zellplasmas beobachtet. Es tritt deutlicherweise eine Koagulation des Ei- 
inhalts ein. Wenn wir die Ergebnisse. KNAFFLs beriicksichtigen, muss ge- 
schlossen werden, dass diese Ausfallung spater als die Lipoidverfliissigung 
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eintritt. Es ist schon oben (S. 360) hervorgehoben worden, dass die Lipoid- 
blaschen bei den unbefruchteten Eiern der Zelloberflache mit breiter Basis 
aufsitzen. Dies ist bei den befruchteten Eiern nicht der Fall. Die Lipoid- 
blaschen kugein sich hier ab (vgl. weiter unten) und beritthren dadurch das 
Ei mit Kleiner Oberfiache. Auch quellen die Lipoide bedeutend starker bei 
den befruchteten Eiern. Dementsprechend sind die Lipoidblaschen bei un- 
befruchteten Eiern starker lichtbrechend. 

Diese Verhaltnisse beweisen, dass es sich tatsachlich um eine leichtere 
Quellung der Lipoide nach der Befruchtung handelt. Man konnte vielleicht 
sonst einwenden, dass die bei den unbefruchteten Eiern dicht anliegende 
Membran den Austritt der Lipoidblaschen verhindert. Auch unsre friher 
('23) mitgeteilten Befunde entkraften diesen Einwand. Es wurde gezeigt, 
dass die quellenden Lipoidblaschen die Membran durchschlagen konnen. 

Die leichtere Lipoidauflésung bei befruchteten Eiern im Vergleich mit 
dem Verhalten bei unbefruchteten Eiern tritt nicht nur bei Warmewirkung 
zutage. Wenn z. B. die Eier der Wirkung einer hypertonischen Losung 
(50 ccm Seewasser + 20 ccm 2% n. NaCl) ausgesetzt werden, tritt frither 
oder spater Cytolyse ein. Die Anzahl der Lipoidblaschen an der Oberflache 
des Eies ist im allgemeinen grésser bei den befruchteten als bei den unbefruch- 
teten Eiern. In der hypertonischen Losung findet man nicht selten in den 
unbefruchteten Eiern kleine dichte Kugeln von Lipoiden, die allmahlich gegen 
die Oberflache des Eies gefiihrt werden und hier, wie mehrmals beobachtet 
wurde, unter Gestaltveranderung ausgepresst werden. Man wird an die Be- 
obachtungen von BECHHOLD (’21) iiber die Auspressung von Lecithinpartikeln 
durch ein Ultrafilter erinnert. Solche dichte Lipoidkugeln wurden nie bei den 
befruchteten Eiern beobachtet. 

Die Lipoidentmischung in der hypertonischen Losung tritt als die Folge 
einer starkeren Entquellung der Eiweisskorper im Vergleich zu den Lipoiden 
ein. Die letztgenannten Stoffe kénnen sogar in der hypertonischen Losung 
quellen, was mit den Befunden Kocus (’03) an Suspensionen von Gehirn- 
Lecithin und Kephalin wohl tbereinstimmt. 

KNAFFL-LENz (’08) gibt schon an, dass bei der Wirkung von Benzol 
die Entmischung von den Lipoiden viel frither bei den befruchteten als bei 
den unbefruchteten Eiern eintritt. 

Es ist deutlich, dass die Eilipoide nach der Befruchtung fiir manche 
l6sende Mittel viel zuganglicher werden, was sich mit unsrer oben begriin- 
deten Auffassung von den Veranderungen der Lipoide nach der Befruchtung 
wohl reimt. 

In unsrem vorangehenden Aufsatz (’23) sind einige Veranderungen der 
Figenschaften der lipoiden Oberflachenschicht bei der Aktivierung beschrieben 
worden. Alles spricht dafitir, dass die Verinderungen der Ober- 
flachenlipoide nichts anderes sind als ein Spezialfall 
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der allgemeinen Veranderungen der Lipoide, die nach 
der Aktivierung einsetzten. Wir haben schon (’23) wahrschein- 
lich gemacht, dass ein ,,Emulgieren” der Oberflachenlipoide als erste Folge 
der Aktivierung eintritt. Nach der Aktivierung hort das Leuchten der Ober- 
flachenlipoide z. B. in verdiinntem Seewasser auf. Es tritt hier eine Lésung 
oder Quellung ein. Vor der Aktivierung sind die Lipoide der Oberflachen- 
schicht gegen die Wirkung des verdiinnten Seewassers ungemein viel resi- 
stenter (vgl. ’23, S. 208). 

In unsrem vorangehenden Aufsatze ('23) ist im allgemeinen von einer ,,Auflosung” 
der Lipoide der Oberflachenschicht gesprochen worden, wenn dieselben nicht mehr im 
Dunkeifelde sichtbar sind. Es braucht aber nicht von einem vollstandigen Auslaugen 
und von einer Ausdiffusion der Lipoide in das Medium die Rede zu sein. Dem setzt 
wohl schon die Membran oder die hyaline Schicht ein Hindernis entgegen. Manchmal 
diffundieren wohl die gelockerten Lipoide in das Innere des Eies hinein. Darauf deutet 
das mehrmals ('23) erwahnte Verhalten der Rinde bei Eiern ohne leuchtende Lipoid- 
schichi: die Rinde wird dabei oft grauer. Aus der Wirkung von ,,Lecithin” (Eigelb- 
extrakt) auf das Innere des unbefruchteten Eies scheint allerdings hervorzugehen, dass 
die Membran kein absolutes Hindernis ftir die Diffusion der Lipoide ist. 


Es ist eine durch viele Beobachtungen gestiitzte Auffassung, dass die 
Permeabilitat des Eies bei der Befruchtung erhoht wird. Es ser nur auf die 
Arbeiten von McCLenpon (’10), Gray (716) und (’20) hin- 
gewiesen. Lyon und SHACKELL (10) wiesen nach, dass die Seeigeleier bei 
der Befruchtung fir Farbstoffe permeabler werden. Unabhangig von den 
letztgenannten Verfassern habe ich (’11) ahnliche Beobachtungen an dem Ei 
von Psammechinus miliaris verOffentlicht. Hier sollen noch einige vervoll- 
standigende Angaben gemacht werden. 

Unbefruchtete Eier werden, wie schon oben erwahnt, ziemlich langsam 
von Brillantkresylblau gefarbt. Solche gefarbte Eier lassen sich befruchten. 
Man findet nun eine sehr auffallende Veranderung des Bildes. Vor der Be- 
fruchtung ist das Plasma ziemlich diffus gefarbt, die vorhandenen Granula 
zeigen eine fahle Farbung; nach der Befruchtung konzentriert sich die Farbe 
auf die Kornchen, diese nehmen jetzt eine tiefe Farbe an, wahrend das Plasma 
entfarbt scheint. LoreB (06, a) bemerkt, dass die befruchteten Seeigeleier von 
Neutralrot tiefer als unbefruchtete gefarbt werden. Loes betrachtet dieses 
Verhalten als Folge einer erhohten Saurebildung. Dr. DERNBy zeigte im 
hiesigen Laboratorium, dass das P,, des Eiinhaltes durch die Befruchtung 
nicht merklich verandert wurde. Die Eier wurden in einer méglichst kleinen 
Menge von destilliertem Wasser zerquetscht und das P,, kolorimetrisch 
bestimmt. Der gefundene P|,-Wert ist etwa 6,5. Wahrscheinlich handelt es 
sich auch in Loregs Beobachtung um 4ahnliche Verhaltnisse wie die oben 
angegebenen. Die Speicherungsfahigkeit der Lipoidkérnchen fir die basischen 
Farbstoffe wird durch die Befruchtung erhOht und die Farbe scheint dabei 
tiefer. Es kann beobachtet werden, dass die gefarbten Kornchen nach der 
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Befruchtung an Grosse zunehmen. Wahrscheinlich handelt es sich um eine 
Quellung; die etwas gequollenen K6rnchen bieten dem Farbstoff eine viel 
gréssere Adsorptionsflache als die ungequollenen; bei diesen haftet der Farb- 
stoff wesentlich nur an der ausseren Oberflache der Kornchen. Bei ver- 
schiedenen Einstellungen kann ein solches Kérnchen schwach gefarbt oder 
ungefarbt erscheinen. 

Wenn man unbefruchtete und befruchtete Eier zwischen Deckglaschen 
und Objekttrager presst, findet man eine viel gréssere Widerstandsfahigkeit 
bei den letztgenannten. Ahnliche Versuche sind schon von ALBRECHT ('98) 
und von HEILBrUNN ('15) erwahnt, aber nicht naher beschrieben worden. 
Bei den unbefruchteten Eiern kann der Durchmesser héchstens von 1 bis 
I,s—I,5 wachsen, dann tritt eine Zersprengung der Eirinde ein. Nach der 
Befruchtung kann das Ei so stark gepresst werden, dass der grosste Durch- 
messer des abgeplatteten Eies 2—2,2 Mal grésser als der des normalen Eies 
wird. Lasst man nun den Druck nach, kann das Ei sich wieder abrunden. 
Fine hoéhere Resistenz gegen die Pressung ist schon 0’ nach der Befruchtung 
an membranlos gemachten Eiern festgestellt worden. Spater wird die Resistenz 
noch héher. Die erhohte Resistenz gegen Pressung geht nicht der Viscositats- 
erhohung in den Versuchen HEILBRUNNs (’20, a) parallel und ist wahrschein- 
lich vor allem als eine Funktion der Eirinde aufzufassen. 

Wenn man unbefruchtete und befruchtete Eier zerpresst, konnen sehr 
charakteristische Unterschiede verzeichnet werden. Aus dem unbefruchteten 
Ei treten Substanzen aus, die aus Blaschen und Kornchen und zahen Faden 
bestehen. Der nicht zerdruckte Teil rundet sich nicht ab, wenn die Pressung 
nachlasst, sondern behalt die deformierte Form. Nur wenn das Exovat sehr 
klein ist, tritt eine Abrundung ein. Wird starker gedriickt, zerfallt der grosste 
Teil (vgl. Abb. 14a) oder gar das ganze Ei auf die geschilderte Weise. 

Wenn das befruchtete Ei gepresst wird, kann eine Exovatbildung, wie 
(°23), S. 303 beschrieben wird, eintreten. Bei starkerer Pressung tritt keine 
Reorganisation des Exovats ein. Es besteht indessen ein ausgepragter Unter- 
schied im Vergleich mit dem Verhalten der unbefruchteten Eier. Das Exovat 
bleibt homogen (vgl. Abb. 14b), um erst spater in Blaschen zu zerfallen. 
Auch bei Beobachtung im Dunkelfelde scheint das Exovat vor der Befruch- 
tung anhomogener als nach der Befruchtung. Im ersten Falle findet man, wie 
schon oben genannt, eine grau leuchtende Masse, im letzten Falle leuchtet die 
ausgepresste Substanz nicht oder ausserst schwach. Auffallend ist auch das 
Verhalten der Rinde des gepressten befruchteten Eies. Diese schliesst sich 
zusammen und rundet sich dabei sackférmig ab (vgl. Abb. 14b). Die Rinde 
hat deutlicherweise ganz andere physikalische Eigenschaften als vor der 
Befruchtung. 

Wenn die Eier vor der Pressung mit Brillantkresylblau gefarbt worden 
waren, findet man, dass die gefarbten Kirnchen in dem sackformig abgerun- 
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deten Teile bleiben. Werden die gefarbten Eier vor der Pressung mit stark 
verdunntem Seewasser behandelt, fliessen die gefarbten K6rnchen mit dem 
Exovat heraus. Die mit Brillantkresylblau farbbaren Lipoidkornchen haften, 
wie schon oben genannt, deutlicherweise an einem Geriist. Bei Verdiinnung 
des Seewassers lockert sich aber die Verbindung. — Das Exovat besteht aus 
den leichtflissigen Bestandteilen des Plasmas, Lipoide machen einen grossen 
Teil desselben aus. 

Mit der in den Pressungsversuchen zum Ausdruck kommenden Ver- 
anderung der Oberflache steht wahrscheinlich die bei der Befruchtung ein- 
tretende Abkugelung des Eies in Zusammenhang. Vor der Befruchtung sind 
die Eier in einer Richtung mehr oder weniger gestreckt. 

Es konnte an jungen Eiern, wo die Richtungskorperchen noch nicht abgestossen 
worden waren, festgestellt werden, dass die primare Eiachse nie mit der langeren Achse 
zusammenfallt. Oft durfte die primare Eiachse zu der Langsachse senkrecht stehen. 
Das Ei ist nicht selten an der Stelle abgeplattet, wo die Richtungskorperchen sitzen. 

Es ist schon hervorgehoben worden, dass nach der 
Befruchtung nicht nur die Lipoide, sondern auch die 
Eiweisstoffe ihren Kolloidzustand verandern. Darauf 
deutet die schon erwahnte Beob- 
achtung von KNArFL-LENz (‘08), 
dass die befruchteten Seeigeleier 
viel leichter als die unbefruchteten 
durch Warme koaguliert werden. 
Wir haben ahnliche Beobachtungen 
gemacht, die aber noch nicht ab- 
geschlossen sind und deshalb erst 
Abb. 14a. Ein zer- Abb. 14b. Ein zer- 
werden sollen. Es sei nur auf den Gricktes unbefruch- driicktes befruchtetes 
(23), S. 302 erwahnten Saponin- tetes Ei. Ei. , 
versuch hingewiesen. 

Es ist klar, dass diese Veranderungen von eingreifender Bedeutung fir 
den ganzen Stoffwechsel des Eies sein mussen. Es sind wahrscheinlich die 
erwahnten Veranderungen, die eine Permeabilitatserhohung herbeifihren. Es 
ist deutlicherweise die aus Lipoiden und Eiweisstoffen bestehende Rinden- 
schicht und nicht die zusammenhangende oberflachliche Lipoidschicht, die 
dabei den Ausschlag gibt (vgl. ’23, S. 305). 

WarbBcRG (714) hat die Wirkung der Befruchtung ais eine Schaffung 
von Strukturen charakterisiert. Wird die geschaffene Struktur zerstort, sinkt 
wieder der nach der Befruchtung stark erhohte Sauerstoffverbrauch auf den 
vor der Befruchtung gefundenen Wert. Durch das Dispergieren der Kolloide 
wird in der Tat die innere Oberflache des Eies stark erhoht und dadurch muss 
der Stoffwechsel befordert werden. Die Veranderungen der Eiweisstoffe 
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machen diese zu den reversiblen Entquellungsprozessen fahig, die zur Bildung 
der Strahlungsfiguren und der Spindel fiihren. Diese Bildungen sind, wie 
schon genannt, im Dunkelfelde optisch homogen. 

BANG (‘11) ist geneigt, den Lipoiden eine regulatorische Wirkung auf 
die Enzyme zuzuschreiben. Es ist méglich, dass die hier beschriebenen Ver- 
anderungen der Lipoide auch in diesem Sinne in den Stoffwechsel eingreifen 


konnen. 
Wenn wir schematisch damit rechnen, dass das Ei aus einer wasser- 


armeren und einer wasserreicheren Phase besteht, so kann man sagen, dass 
die erstgenannte bei der Befruchtung wasserreicher, die letztgenannte wasser- 
armer wird. Die Zellteilungsarbeit wird dann durch lokalisierte reversible 
Quellungs- und Entquellungsprozesse geleistet. 

Eine Quellung des Eies als eines Ganzen tritt, wie bekannt, bei der Be- 
fruchtung nicht ein. Im Gegenteil ist bisweilen eine Volumenabnahme, obgleich 
fiir das Seeigelei kaum mit Recht, behauptet worden (vgl. CHAMBERS, ‘21, a). 

SpeEK ('20) hat in einer sehr wichtigen Untersuchung gezeigt, dass 
quellungsbeférdernde Elektrolyte die Teilung von Paramiacium stark be- 
schleunigt. Die Ergebnisse SpeKs sind im hiesigen Laboratorium nachgepruit 
und bestatigt worden. Auch bei den Versuchen Spexs handelt es sich wahr- 
scheinlich um eine Veranderung der Dispersitat gewisser Plasmakolloide. 
SPEK baut auf dem Grunde seiner Untersuchung eine ,,Quellungstheorie” 
der Zellteilung und der Entwicklungserregung auf, die mit den hier erlangten 
Schlussfolgerungen viele Berithrungspurkte hat. 

HEILBRUNN (15) teilt eine sehr interessante Beobachtung tiber die 
Wirkung der Samenzellen auf die Membran der Arbacia-Eier mit. Werden 
unbefruchtete Eier sehr stark besamt tritt nicht eine Membranabhebung, 
sondern eine Membranquellung ein. HEILBRUNN vermutet, dass eine ahniiche, 
aber mehr lokalisierte Wirkung der Samenzellen bei der normalen Befruch- 
tung stattfindet. Nach der angefiihrten Beobachtung scheint es, dass die 
Membrankolloide Veranderungen in gleichem Sinne wie die Kolloide des 
Inneren des Eies unter dem Einfluss der Samenzellen erleiden konnen. 


HEILBRUNN ('13, ‘15, ‘20, b) hat eine eigene Theorie fir die Membranabhebung ent- 
wickelt. Er meint, dass die Membran infolge einer erniedrigten Oberflachenspannung 
bei der Aktivierung abgehoben wird, eine Hypothese, die aber schwer zu verifizieren 
ist. Es ist kaum wahrscheinlich, dass die Verhaltnisse so einfach liegen, wie HEILBRUNN 
meint, obgleich wohl der von ihm hervorgehobene Faktor eine Rolle spielen kann. Es 
musste sich um eine sehr starke Herabsetzung der Oberflachenspannung handeln, wenn 
der von innen wirkende initiale Druck nicht erhoht wiirde. Es ist bei der Auffassung 
HEILBRUNNs kaum verstandlich, dass die Membran bei der von ihm beschriebenen 
Membranquellung nicht wie normal abgehoben wird. Wenigstens die Eier von Psam- 
mechinus miliaris zeigen, wie schon erwahnt, vor der Befruchtung oft Abweichungen 
von der Kugelform, was nicht auf eine sehr hohe Oberflachenspannung der Membran 
deutet. Just ('22, c) weist darauf hin, dass eine hypertonische Lésung Membranabhebung 
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bei dem Ei von Arbacia hervorruft. Es kann dabei, wie Just hervorhebt, nicht von 
einer Herabsectzung der Oberflachenspannung die Rede sein. 

Nach unsren Beobachtungen im Dunkelfelde ('23) muss es, wenigstens fur das Ei 
yon Psammechinus miliaris, als festgestellt gelten, dass die Befruchtungsmembran aus 
zwei Schichten besteht. Die aussere ist mit der Membran des unbefruchteten Eies iden- 
tisch, die innere wird von der Plasmaoberflache des unbefruchteten Eies abgehoben 
(vgl. ’23). Wenn die innere Schicht nicht gebildet wird, tritt auch keine starke Abhebung 
der Membran ein. Die Abhebung findet wahrscheinlich, wie schon 6fters vermutet, als 
Folge einer Quellung gewisser Kolloide ein. Es ist oft bemerkenswert, dass die unvoll- 
standige Abhebung der Membran bei Eiern zu beobachten ist, deren Kolloide eine herab- 
gesetzte Quellbarkeit zeigen, z. B. bei den oben geschilderten ,,Hypertonie-Eiern”. Sehr 
oft findet man bei Psamntechinus nriliaris Eier, die bei Besamung ohne irgendwelche 
Vorbehandlung nur eine niedrige Membranabhebung zeigen. Es kann dabei sowohl von 
,uberreifen” wie von “unterreifen” Eiern die Frage sein. Diese Erscheinung konnte 
sogar bei Eiern mit noch festsitzenden Richtungskorperchen beobachtet werden. Solche 
iiber- oder unterreife Eier konnten durch einen voribergehenden Aufenthalt (5 St.) 
in verdiinntem Seewasser (80 ccm Seewasser + 20 ccm Aqua dest.) oder durch Haufung 
der Eier in einer kleinen Wassermenge wieder normal aktivierbar werden. Es handelt 
sich wahrscheinlich auch hier um eine mangelnde Quellbarkeit gewisser Kolloide. Die 
Vorbehandlung durch Hypertonie oder durch CO,-Anhaufung gibt cinen Anstoss zur 
Quellung. 

HEILBRUNN bchauptet, dass die Membran bei ihrer Abhebung semipermeabel ist. 
Fs kann schon a priori behauptet werden, dass diese Auffassung nicht richtig ist. 
Dieselbe setzt voraus, dass die-Membran gegen ein Druckgefalle von vielen Atmospharen 
abgehoben wird. Nur wenn ein Uberdruck innerhalb der Membran vorhanden ist, kann 
eine Abhebung stattfinden. Die Kolloide gentigen sicher nicht, um einen solchen Uber- 
druck zu erzeugen, sofern die Salze nicht eindringen. Bezuglich der von HEILBRUNN 
(15, S. 161) angefuthrten Versuche sei bemerkt, dass eine MgCl,-Losung von einer 
molaren Konzentration, die viermal so gross wie diejenige des Seewassers ist, sehr 
wohl eine sekundare Veranderung, eine Verdichtung, der Membrankolloide bewirken 
kann. Interessant bleibt allerdings der Versuch HEILBRUNNs, indem er zeigt, dass 
die Membrankolloide ihr Verhalten gegen die hypertonische MgCl,-Losung einige 
Minuten nach der Membranabhebung verandern. : 


Zur Erklarung der bei der Befruchtung einsetzenden Veranderungen 
der Kolloide stehen wesentlich zwei Moglichkeiten offen: die Annahme spe- 
zifischer chemischer Einwirkungen oder die Annahme von physikalischen 
Wirkungen, die erst sekundar chemische Veranderungen verursachen. Die 
Theorien von Lors (’og) und besonders die von Fr. LILuie (vgl. ’19) gehoren 
der erstgenannten Kategorie an; Gray ('22) vertritt neuerdings eine extrem 
physikalische Betrachtungsweise. Es ist nicht unsre Meinung, hier auf eine 
theoretische Diskussion einzugehen oder tiber die in der Literatur nieder- 
gelegten verschiedenen Ansichten ausfihrlich zu referieren. Als Arbeits- 
hypothese scheint uns am nachsten zu liegen, eine spezifische Enzymwirkung 
anzunehmen, die die kolloidalen Verainderungen bewirkt. Durch eine solche 
Hypothese erklaren sich wohl auch am leichtesten die oben geschilderten Ein- 
wirkungen der Samenzellen auf die unreifen Eier (vgl. S. 349). Hier tritt 
deutlicherweise eine Verquellung der Lipoide unter dem Einfluss der Samen- 
zellen ein. 
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Die Arbeit Grays ('22) enthalt mehrere beachtenswerte Gesichtspunkte. Seine Aus- 
fiihrungen uber die Wirkung der Potentialdifferenzen zwischen der Samenzelle und der 
Fizelle wirken aber nicht wberzeugend, besonders gilt das fur die Erklarung Grays von 
der irreziproken Hybridisierung. Wenn zwischen der Samen- und der Eizelle einer 
Spezies 4 cine Potentialdifferenz E, herrscht und zwischen der Samen- und Eizelle einer 
anderen Spezies B die niedrigere Potentialdifferenz E,, dann hat nach Gray die Samen- 
zelle B eine zu niedrige elektromotorische Kraft, um das Ei 4 zu aktivieren. Die Samen- 
zelle 4 musste aber dabei das Ei B sogar besser als die arteigene Samenzelle aktivieren, 
wenn es auf die elektromotorische Kraft ankommt. Wenn es sich um Spezieskreuzungen 
handelt, ist dies sicher nicht der Fall. 

Die Kombination Strongylocentrotus (Paracentrotus) lividus 8 K Sphaerechinus 
granularis Q gibt im allgemeinen bessere Resultate als die reziproke Kombination (vgl. 
VERNON, Herest, ‘06, BALTzER, ’10). Ftir einen Fall von Kreuzung in der erst- 
genannten Richtung gibt Hrexsst die Prozentzahl 17, von gelungener Befruchtung nach 
Erhohung der Alkalinitat an. 

Die Mittel, erhohte Alkalinitat, verlangerter Aufenthalt der Eier in Seewasser usw., 
die man zur Erhohung des Prozentsatzes von kreuzbefruchteten Eiern benutzt, bewirken 
wahrscheinlich eine ,,Vorquellung” der Lier, die die Tatigkeit der Samenzellen erleich- 
tert. Wir erinnern an unsren oben (S. 359) mitgeteilten Befund, dass eine Quellung 
der Lipoide im Inneren des unbefruchteten Eies bei Erhohung der Alkalinitat des See- 
wassers beobachtet werden kann. Auch die normale Alkalinitat des Seewassers (P,, 8.— 
8,2) ist hoher als die des Eiinneren (P ,,etwa 6,;); ein verlangerter Aufenthait im See- 
wasser kann deshalb die Alkalinitat des Inneren erhohen. 

In diesem Zusammenhange kann auf die fruher von Gray (13) bzw. von Don- 
CASTER und Gray (13) beobachtete Ahnlichkeit zwischen dem Verhalten der Chromo- 
somen bei der Kreuzbefruchtung und bei der Behandlung der Eier mit einer hyper- 
tonischen Losung erinnert werden. 

Wenn man nach Analogien zu der irreziproken Hybridisierung sucht, findet man 
leicht solche aus der Serologic. Das Serum einer Gruppe von Menschen agglutiniert 
z. B. die Blutkorperchen einer anderen Gruppe; das Serum der letztgenannten Gruppe 
agglutiniert dagegen die Blutkérperchen der erstgenannten Gruppe nicht. 

Es soll mit diesen Erorterungen nicht verneint werden, dass elektrische Potential- 
differenzen als Folgeerscheinungen hei der Berthrung der Samenzelle mit der Eiober- 
flache entstehen, ja, man kann sogar sagen, dass solche Potentialdifferenzen bei dem 
Eindringen der Samenzelle notwendig entstehen miissen. Nach dem Ejindringen wird 
aber die Ladung der Eioberflache wahrscheinlich gleichformig. Das Problem der Spe- 
zifitat kann aber kaum mit Hilfe der elektrischen Theorie erklart werden. 

Es ist naturlich moglich, dass cinfachere physikalische oder chemische Mittel bei 
der Aktivierung des Eies Enzymwirkungen zum Teil ersetzen konnen, etwa wie die 
Esterverseifung teils durch Alkali oder Saure, teils durch Lipasen beschleunigt wird 
oder, mit einer Analogie aus der Serologie, wie es eine spezifische Hamolyse durch Anti- 
korper und eine unspezifische durch lipoidlosende Mittel gibt. Diese letzten Re- 
tlexionen beziehen sich auf die gegen Fr. Litties Theorie der Befruchtung gerichtete 
Kritik Grays ('22). 


V. DER TEILUNGSZYKLUS. 


Wir haben oben meistens kurzweg die unbefruchteten.und die befruch- 
teten Eier verglichen. Es ist aber durch eine Reihe von Arbeiten gezeigt 
worden, dass das Ei nach der Befruchtung mit der Zellteilung in Zusammen- 


30 


ic 

: S74 

: 
; 
| 
2 
a 
vol 

? 
| 

E 

is 

: 


375 


ZUSTANDSANDERUNGEN DER PLASMAKOLLOIDE 
hang stehenden zyklischen Veranderungen in seinem physikalisch-chemischen 
Verhalten unterworfen ist. Es genuzt, auf die Arbeiten von Lyon (’o2, ’04), 
SPAULDING (‘04), R. S. Littre ('16), HEILBRUNN (’15, ’20, und HER- 
LANT (20) zu verweisen. 

Auch das Studium des Eies im Dunkelfelde gibt bestimmte Anhalts- 
punkte dafur, dass periodische Veranderungen in dem physikalisch-chemischen 
Verhalten des befruchteten Eies stattfinden, wie schon oben angedeutet 
worden ist. Unmittelbar nach der Befruchtung findet das oben geschilderte 
Aufleuchten der Lipoide im Eiplasma statt. Nur eine sehr diinne Schicht unter 
der leuchtenden Oberflachenschicht ist mehr oder weniger optisch leer. Dieses 
Verhaiten dauert wahrend der Entfaltung der Spermastrahlung fort. Die 
optisch leere Schicht wird aber im allgemeinen etwas breiter. Bei gewissen 
Eiern nimmt der lipoide Staub wahrend dieser Periode an Leuchtkraft ab 
(vgl. oben, S. 361). Vor allem wird aber eine ausgepragte Veranderung nach 
dem Erléschen der starken Spermastrahlung sichtbar. Jetzt wird eine viel 
breitere Zone mehr oder weniger optisch leer. Die leuchtende Partie beschrankt 
sich auf eine diinne Schicht, die sich unmittelbar an die optisch leere Spindel 
anschliesst (vgl. Abb. 15). Das Photogramm Abb. Io stellt ein etwas fritheres 
Amphiasterstadium dar. Die Leuchtkraft der die Spindel umgebenden Schicht 
variiert nach dem Eimaterial und dasselbe gilt, wie schon oben (S. 361) 
angedeutet, auch beziiglich der optischen Homogenitat der breiten peri- 


pheren Schicht. Im allgemeinen werden auch die groberen Lipoidgranula im 


Amphiasterstadium im Dunkelfelde unsichtbar. Nur wenn die Lipoidgranula 
sehr zahlreich und wohl dabei auch dichter sind, konnen sie noch im 
Amphiasterstadium sichtbar sein. Die Durchschnirung der Eier wurde 
wiederholt im Dunkelfelde beobachtet. Kurz vor der Durchschnirung hat man 
den Eindruck, dass die optisch leere Zone am Aquator tiefer eindringt. Das 
steht deutlicherweise mit der Streckung der Spindel in Zusammenhang. So- 
bald die Durchschnirung vollendet ist, tritt eine auffallende Erscheinung 
ein. Der leuchtende Staub breitet sich wieder aus, es ist wiederum eine ver- 
haltnismassig diinne Schicht, die optisch leer ist. Die Lipoidgranula werden 
ebenfalls wieder sichtbar (vgl. Abb. 15 b und das Photogramm Abb. 16). Das 
Dunkelfeldbild zeigt wieder einen Zustand, der mit dem vor der Bildung des 
ersten Amphiasters herrschenden tibereinstimmt. Im Laufe der folgenden Tei- 
lungen nimmt die Quantitat der im Dunkelfelde leuchtenden Substanzen 
immer mehr ab. In einem spiten Furchungsstadium sind die Zellen fast 
optisch leer. Auch in dieser Hinsicht findet man gewisse Variationen je nach 
dem Eimaterial (vgl. ’23). Es ist aber nicht zu bezweifeln, dass auch in den 
spateren Stadien analoge periodische Veranderungen vorhanden sind wie die- 
jenigen, die sich bei den ersten Teilungen direkt beobachten lassen. 

Unsre Beobachtungen zeigen deutlich, dass wahrend des Teilungszyklus 
Veranderungen des kolloidalen Zustandes der Lipoide stattfinden. 
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Es ist nun von grossem Interesse, die soeben mitgeteilten Befunde mit 
den schon vorliegenden Angaben iiber die periodischen Veranderungen im 
Verhalten der Eier verschiedenen Einwirkungen gegenuber zu vergleichen. 
Die iibersichtlichste Zusammenstellung solcher Angaben findet man bei HER- 
LANT ('20), die teils die Angaben fritherer Forscher nachgepruft, teils bedeu- 
tende neue Beobachtungen hinzugeftgt hat. 

Es fallt nun auf, dass die optische Veranderung des Eies nach dem 
Erloéschen der Spermastrahlung von einer erhéhten Empfindlichkeit gegen 
Verdiinnung des Seewassers begleitet wird (vgl. Diagramm N bei HERLANT). 
Durch besondere Versuche wurde ermittelt, dass ahnliches auch fiir unser 
Objekt gilt. Die Eier wurden zu verschiedenen Zeiten nach der Befruchtung in 
1 Teil Seewasser + 2 Teile dest. Wasser ttbergefithrt. Nach 10’ ist die 
Anzahl der cytolysierten und der nicht cytolysierten Eier bestimmt worden. 
In einem Versuche wurden Eier 5’, 15’ (starke Spermastrahlung), 35’ (Er- 


Abb. 15 b. Die eine Fur- 

chungszelle. Zeichnung 

des 2-Zellenstadiums 

nach Dunkelfeld. Die 


Abb. 15a. Spates Am- leuchtenden Teile sind Abb. 16. Photo eines 2- 
phiasterstadium. Zeich- gekennzeichnet durch Zellenstadiums. Dunkel- 
nung nach Dunkelfeld. dunkleren Ton. feld. 


léschen der Spermastrahlung), 52’ (gegen Ende des Amphiasterstadiums) 
nach der Befruchtung in das hypertonische Medium ubergefihrt. Die Prozent- 
zahlen der cytolysierten Eier waren die folgenden: 3, 5, 15 und 95 %. Auch 
bei der Cytolvse in dem verdiinnten Seewasser treten Lipoidblaschen an der 
Eioberflache auf. Die im Dunkelfelde beobachtete Veranderung der Lipoide 
fuhrt deutlicherweise auch eine leichtere Quellbarkeit in verdiinntem See- 
wasser herbei. Die von Just (’22, a) beobachtete erhohte Empfindlichkeit 
unmittelbar nach der Aktivierung haben wir friher (’23) besprochen. Just 
(22, b) beschreibt fur Echinarachnius parma, dass das Ei in der gegen ver- 
dunntes Seewasser empfindlichen Periode vor der Furchung an den Polen 
berste. Unsre Beobachtungen sind vor dem Erscheinen der Arbeit Justs 
gemacht worden, und wir haben unsre Aufmerksamkeit auf diesen Punkt 
nicht gerichtet. Wir haben aber nicht etwas Ahnliches fiir unser Objekt notiert. 
Justs Schlussfolgerung, dass die verminderte Resistenz (nur) von einer Ver- 
minderung der Resistenz der hyalinen Schicht abhange, scheint uns auch bei 
einer allgemeinen Giltigkeit seiner Beobachtungen nicht berechtigt. Sicher 

wirken auch Veranderungen des Inneren des Eies mit. 7 
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Bei den oben besprochenen Warmeversuchen haben wir, ohne dass syste- 
matische Versuche tiber die Periodizitat angestellt wurden, wiederholt beob- 
achtet, dass die Lipoide sich wahrend des Diasterstadiums anders verhalten 
als in den fritheren Stadien der Zellteilung. In diesen bilden die heraus- 
tretenden Lipoide Tropfen an der Eioberflache. Im Diasterstadium ver- 
schmelzen dagegen die Lipoide zu einer zusammenhangenden Masse, die die 
Oberflache der hyalinen Schicht hoch abhebt. Die angefthrte Beobachtung 
macht es wahrscheinlich, dass die Lipoide im Amphiasterstadium auch gegen 
die Warme empfindlicher werden. 

Befruchtete Eier von Paracentrotus wurden zu verschiedenen Zeiten nach 
der Befruchtung in eine isotonische LiCl-Lésung von der Alkalinitat des See- 
wassers (P,, 8,2) gebracht. Unmittelbar nach der Befruchtung, wahrend des 
Maximums der Spermastrahlung und in dem ersten Stadium der Spindel- 
bildung ist die Cytolyse lange Zeit sehr gering. Es wurden bei der Zahlung 
von 150—200 Eiern die Werte 2—6,4 und o % Cytolyse fiir die angegebenen 
Stadien getunden. Es handelt sich dabei um eine ,,schwarze Cytolyse”. Die 
Eiweissbestandteile und vielleicht auch einige lipoide Bestandteile bilden eine 
geschrumpfte Kugel, der grosste Teil der Lipoide und wohl auch gewisse 
Eiweisskérper gehen in Losung uber und fillen als homogene Masse den 
Membranraum aus. 

Im mittleren Diasterstadium tritt eine radikale Veranderung im Verhalten 
der Eier ein. Die Prozentziffer der cytolysierten steigt. Zahlungen im mitt- 
Jeren Amphiasterstadium bzw. am Ende dieses Stadiums gaben die Werte 
23 und 17,5% (Anzahl der Eier 194 bzw. 252). Die Cytolyse hat auch einen 
anderen Charakter. Es handelt sich um eine Art Schattenbildung, das Plasma 
hellt sich auf. Es tritt deutlcherweise eine Quellung sowohl der Lipoide wie 
der Eiweisskorper ein. Eine ahnliche Art der Cytolyse wurde ausnahmsweise 
auch in den ersten Stadien nach der Befruchtung beobachtet. Man findet 
wiederum eine starke Erhoéhung der Cytolyse im Amphiasterstadium und es 
ist aus dem mitgeteilten Befunde deutlich, dass auch die Eiweisstoffe im 
genannten Stadium ihre Eigenschaften verandern. 

Die Wirkung hypertonischer Salzlosungen auf die Seeigeleier ist von 
Moore (’15), (’18, a) und besonders von Hervant (’18, ’20) studiert 
worden. Durch Uberfithren der Eier alle fiinf Minuten in eine Loésung 
6o ccm Seewasser + 40 ccm 2,5 n. NaCl bestimmt HerLant das Verhalten 
der Eier wahrend der ersten Teilungszyklen. Er findet nach der Befruchtung 
eine Periode von 30’, in der keine dauernde Schrumpfung (Plasmolyse) der 
Eier eintritt. Dann folgt eine Periode starker Plasmolyse, die am Anfang 
des Amphiasterstadiums wieder aufhért. Bei dem Einsetzen der Plasma- 
teilung tritt wieder die Plasmolysierbarkeit der Eier ein. 

Wir haben diesen Versuch Hervants fiir verschiedene Zwecke wieder- 
holt. Dabei wurde eine etwas schwachere hypertonische Lésung als die von 
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HERLANT angegebene benutzt, namlich 50 ccm Seewasser + 15—20 ccm 
2,5 n. Seewasser. Vielleicht liegt es daran, dass wir auch fir das von HER- 
LANT benutzte Objekt, Paracentrotus lividus, eine kleine Abweichung von 
seinen Angaben gefunden haben. Bei unsren in Neapel angestellten Versuchen 
tritt die starke Plasmolyse schon 15—20’ nach der Befruchtung, d. h. gleich- 
zeitig mit der maximalen Ausbreitung der Spermastrahlung ein, schon friher 
(10—11’) konnte die Plasmolyse bei einem Teil der Eier beobachtet werden. 
Bei Psammechinus miliaris wurden ahnliche Beobachtungen gemacht. In der 
Periode der maximalen Spermastrahlung wurden die Eier in die hypertonische 
Lésung gebracht. Bei der Beobachtung nach 15’ findet man 80 % Plasmolyse. 
Nach dem Erléschen der Spermastrahlung dauert allerdings die Plasmolyse 
langer. Es wurde nun nach 15’ 100 % etwas starkere Plasmolyse gefunden. 

Die Plasmolysierbarkeit der Eier ist deutlicherweise von der Periode der 
maximalen Spermastrahlung an zu datieren. HERLANT lasst diese Periode erst 
am Ende der Spermastrahlung anfangen. 

In der ersten Periode mangelnder Plasmolysierbarkeit findet man ziem- 
lich grosse Tropfen in der Rindenschicht des Eies. Es handelt sich um ‘eine 
Verschmelzung oder Quellung von lipoiden Koérnchen, eine Wirkung der ein- 
dringenden Salze. 

Etwa 10—15’ nach der Befruchtung tritt, wie bekannt, die Bildung der 
zuerst von Hammar ('96) naher studierten hyalinen Schicht ein. Diese Schicht 
ist anfangs impermeabel fiir die Salze der hypertonischen Losung. Dieselbe 
hegt namlich in der hypertonischen Loésung der Oberflache des Kornchen- 
plasmas dicht an. Erst am Anfang des Diasterstadiums wird die hyaline 
Schicht bei der Plasmolyse von der Eioberflache abgehoben und in der letz- 
teren Halfte des Amphiasterstadiums wird die Abhebung der hyalinen Schicht 
noch hdher. Diese Beobachtungen sprechen nicht fur die Hypothese von 
GOLDSCHMIDT und Poporr (’o8), nach der die hyaline Schicht durch 
osmotische Wirkung des umgebenden Mediums gebildet werde. Diese Auf- 
fassung setzt voraus, dass die Oberflache der hyalinen Schicht praformiert 
und schon von Anfang fiir Salze permeabel sei. Die hyaline Schicht entsteht 
sicher durch eine Entmischung von der Seite der Rindenschicht. Die Er- 
orterungen SPEKs (’20) tiber die Bildung der Befruchtungsmembran kénnen 
auch auf die Bildung der hyalinen Schicht bezogen werden. Die hyaline 
Schicht enthalt eine Mischung von Lipoiden und Eiweisstoffen in kolloidaler 
Losung. Die Mittel, die die Lipoide entmischen, verandern die Eigenschaften 
der hyalinen Schicht. 

Wenn die Salze in die Zelle eindringen, tritt, wie HERLANT (’20) angibt, 
schwarze Cytolyse ein. Dabei konnen allmahlich gequollene Lipoidblaschen 
an der Oberflache der Zellen austreten. Die Lipoide oder gewisse Lipoide der 
Zelle sind folglich in der hypertonischen Lésung quellbar. 

Das Innere der plasmolysierten Zellen ist im Dunkelfelde optisch sehr 
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homogen, nur die Oberflachenschicht leuchtet starker als normal (vgl. ’23, 
Abb. 16). Wenn die Salze friiher oder spater in die Zelle eindringen, leuchtet 
das Innere stark auf (vgl. das Photogramm Abb. 17). Wenn die cytolysierten 
Eier nachtraglich quellen, nimmt auch die Leuchtkraft ab (vgl. das Photo- 
gramm Abb. 18). Bei solchen Eiern wie die letzterwahnten quellen deutlicher- 
weise die Lipoide und die Eiweisskoérper etwa gleichmassig. Eine starkere 
Entmischung tritt deshalb nicht ein. Solche gequollene Eier findet man vor 
allem, wenn die Eier im spateren Amphiasterstadium in die hypertonische 
Lésung gebracht worden sind und hier allmahlich cytolysieren. In den fri- 
heren Stadien tritt dagegen bei der Deplasmolyse im allgemeinen tropfige 
Lipoidentmischung ein (Abb. 17). Diese Art der Cytolyse findet man eben- 
falls, wenn die Eier wahrend oder kurz nach der Durchtrennung der ersten 
Furche in die hypertonische Loésung gebracht werden. Die Lipoide 


Abb. 17. Zwei in hypertonischer Losung Abb. 18. Ein in hyper- 

cytolysierte Eier mit ausgefalltem Inhalt, tonischer Losung gequol- 

rechts mit austretenden Lipoidblaschen. lenes cytolysiertes Ei. 

Dunkelfeld. Dunkelfeld. 
treten dabei fast ausnahmslos entlang der Furchungs- 
ebene heraus. Ahnliches ist auch bei der Cytolyse von Eiern in dem 
angegebenen Stadium bei der Einwirkung anderer Mittel beobachtet worden, 
z. B. wenn man sich teilende Eier in Warme (35°) bringt. 

Bei diesen Studien wurden einige Beobachtungen gemacht, die hier noch 
erwahnt sein sollen. Abb. 19 zeigt ein Ei von Paracentrotus, das bei anfangen- 
der Streckung des Eies in die hypertonische Lésung gebracht worden war. 
Eine gewisse Volumenverminderung des Eies findet dabei statt, aber nicht 
die starke Schrumpfung, die in einem etwas fritheren Stadium zu konstatieren 
ist. Bemerkenswert ist das Verhalten des Eiplasmas an den Polen. Es ist 
deutlich, dass das Polplasma starker als die tibrigen Teile des Eies Wasser 
abgibt. Es muss dies davon abhangen, dass die Salze leichter in die aqua- 
torialen Regionen des Eies als in die polaren eindringen. Die Meinung, dass 
eine Verdichtung in den Polplasmen stattfindet, ist besonders von Spex (’18) 
verteidigt worden. Eine solche Verdichtung muss das Eindringen von Elektro- 
lyten erschweren. 

Weitere Beobachtungen bestatigen die oben ausgedriickte Schluss- 
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folgerung. Wenn die Eier etwas vor der Langsstreckung in die hypertonische 
Lésung gebracht werden, tritt, wie schon genannt, Plasmolyse ein. In den 
ersten Stadien der Deplasmolyse ist eine interessante Erscheinung zu beob- 
achten. Die Eier nehmen nun an Volumen zu, aber nicht auf eine gleich- 
formige Weise. Das Ei streckt sich senkrecht der sich ver- 


kuirzenden Spindel, vor allem entlang der primaren 
Eiachse. Dies zeigt die Abb. 20a. Es ist nun so gliicklich, dass bei dem 
verwendeten Objekt, Paracentrotus lividus, die Richtung der primaren Ei- 


achse durch das nahe an dem vegetativen Poie angesammelte Pigment gekenn- 
zeichnet ist. Es kann folglich in dem angefiihrten Falle nicht von einer 
Drehung der Spindel die Frage sein. Die hyaline Schicht ist an den Teilungs- 
polen weiter als in der Aquatorzone von der Eioberflache abgehoben. Dies 
beweist nur, dass die Oberflache der hyalinen Schicht nicht den Gestalts- 
veranderungen der Eioberflache folgt. Die hyaline Schicht ist in allen Rich- 
tungen fur die Salze gleich permeabel: 


Abb. 19. Ein Ei von Paracen- Abb. 20a. Deplasmolyse Abb. 20b. Spateres Sta- 
trotus lividus in dem hyper- eines Eies im spaten Am- dium der Deplasmolyse. 
tonischen Seewasser im Sta- phiasterstadium in hyper- 
dium der anfangenden Langs- tonischer Losung. 
streckung. 


Einen Fall, wo die Streckung weiter gegangen ist, zeigt die Abb. 20b. 
Das Pigment ist hier giirtelformig angeordnet. Die Spindel ist aufgelést. Zwei 
isolierte Spharen oder Kerne sind vorhanden. Die geschilderten Verhaltnisse 
sind wohl nur einer Erklarung zuganglich. Bei der Deplasmolyse dringen die 
Salze frither in die Aquatorzone als in die Polzonen ein. Diese bilden zwei 
Orte hdherer Resistenz, die Volumenvergrosserung findet deshalb vor allem 
in der Aquatorzone statt. Von Interesse ist auch die Tatsache, dass die 
Spindel unter dem Einfluss der eindringenden Salze aufgelost wird. Auch 
TsCHACHOTIN (’21, zit. nach SPEK, ’23) hat einen experimentellen Beleg 
tir das Vorhandensein der von SpEK (’18, ’20) postulierten Permeabili- 
tatserhGhung in der Aquatorialzone geliefert. TscHACHOTIN bestrahlte die Eier 
lokal mit ultraviolettem Licht. Die lokale Bestrahlung ruft nun eine lokale 
PermeabilitatserhOhung hervor. Diese tritt in der Aquatorzone rascher als 
in anderen Bezirken der Eioberflache hervor. 
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Die Permeabilitatserhohung in der Aquatorzone Prk 
ist wahrscheinlich u. a. von einer Materialverschie- 
bung im Ei abhangig. Bei der Verdichtung des Pol- 
plasmas wird das diinnflissigere Enchylema gegen 
die Aquatorzone des Eies verschoben. 

Bei der Pressung des Eies, bei Behandlung mit 
Warme, Saponin, mit einer Mischung von NaCl und :, 
LiCl etc. im Amphiasterstadium erhalt man ein sehr pS al 


ahnliches Cytolysebild (vgl. Abb. 21). Das dichtere 
Plasma des Eies — sagen wir das Spongioplasma 5 ccm LiCl im frithen 
— wird geriistformig ausgefallt. Ein Teil dieses Amphiasterstadium. 
Geriistes bildet eine mehr oder wemger dicke Rinde. Innerhalb der- 
selben findet man eine ziemlich breite Zone, wo die dichtere Substanz nur 
durch diinne Faden reprasentiert ist, die sich zwischen der Rindenschicht 
und einer dichteren zentralen Partie ausspannen. Die weniger dichte Zwischen- 
zone wird normal von dinnfliissigerem Plasma eingenommen. Da wir nun 
durch die Untersuchungen von CHAMBERS (’17) wissen, dass die Strahlungs- 
fibrillen verdichtete Plasmastreifen sind, ist es wahrscheinlich, dass die be- 
schriebene Fadensubstanz der Zwischenzone Reste dieser verdichteten Streifen 
sind, die sich zwischen der dichteren zentralen, die Spindel umgebenden 
Plasmapartie und der Rinde ausspannen. Was bei Zerpressung des Eies her- 
ausfliesst, ist vor allem der diinnflissigere Inhalt der Zwischenzone. Die Rinde 
schliesst sich nun, wie oben beschrieben, sackfOrmig zusammen. Die an dem 
dichteren Plasma haftenden, mit Brillantkresylblau farbbaren Kornchen 
bleiben in dem sackfonmigen Teile zuriick (vgl. oben). 

Die angenommene Substanzanordnung macht auch die schon von LILLIE 
(18) und Hervant (’20) beschriebene Bildung breiter Falten und Buckel 
an der Oberfiache des plasmolysierten befruchteten Eies verstandlich (vgl. 
‘23, Abb. 16). Wenn bei der angenommenen Substanzanordnung im Ei eine 
Verdichtung des Spongioplasmas an den Teilungspolen eintritt, muss der 
diinnflissigere Inhalt gegen den Eiaquator verschoben werden. Durch 
diese Annahme wird auch eine oben geschilderte Tatsache erklarlich: die 
Entmischung geschieht vor allem entlang der Furchungsebene, wenn die E1er 
wahrend der Furchung in die hypertonische Lésung gebracht worden sind. 

Die Verdichtung an den Polen fiihrt, wie vor allem Spex (’18) eingehend 
ausgefuhrt hat, hdchstwahrscheinlich zu einer Verminderung der Oberflachen- 
spannung. Die Ansammlung des diinnfliissigeren Materials am Aquator fihrt 
dagegen hier wahrscheinlich zu einer Erhdhung der Oberflachenspannung. 
Die nachgewiesene verschiedene Permeabilitat der Polzonen und der Aquator- 
zone fuhrt hochstwahrscheinlich zur Entstehung von Potentialdifferenzen 
zwischen den Poloberflachen und der Aquatoroberflache, eine Annahme, die 
schon McCLenpon a) und R. (’16) formuliert haben. 
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Wahrend aber Litiie eine Herabsetzung der Potentialdifferenz an den 
Polen annimrnt, sind wir mit McCLEeNDoN geneigt, eine Herabsetzung am 
Aquator anzunehmen. Es ist aus zahlreichen Versuchen von H6BER (’05) 
an Muskelzellen deutlich, dass die Orte erhéhter Permeabilitat eine niedrigere 
Potentialdifferenz als die tibrige Zelloberflache erhalten. Eine Verminderung 
des elektrischen Potentials am Aquator muss auch dazu beitragen, die Ober- 
flachenspannung am Aquator zu erhdhen. 

Es muss gefragt werden, ob die von HERLANT (20) gebrauchte Methode 
wirklich etwas iiber die normale Permeabilitat der Eizelle aussagt. Die Per- 
meabilitatsunterschiede entstehen vielleicht erst in der hypertonischen Lésung. 

Das verschiedene Verhalten der Eier in verschiedenen Perioden der Zell- 
teilung muss aber von verschiedenen Zustanden der Kolloide der Rinden- 
schicht abhangen, diese lassen sich in gewissen Stadien durch die hyper- 
tonische Lésung nicht verdichten, in anderen Stadien tritt eine solche Ver- 
dichtung ein. Im ersten Falle dringen die Salze in die Zelle ein, im letzten 
Falle tritt die Plasmolyse ein. HaNsTEEN-CRANNER (722) hat neuerdings 
ernste Einwande gegen die Verwendung der Plasmolysemethode bei Pflanzen 
erhoben, wo dieselbe doch empfindlicher als bei Tierzellen sein muss. Halten 
wir aber fest, dass die HERLANTsche Methode sicher Unterschiede im Ver- 
halten der Kolloide anzeigen kann, und es muss als hochstwahrscheinlich 
bezeichnet werden, dass das verschiedene Verhalten der Kolloide auch normal 
zu einer héheren oder niedrigeren Permeabilitat fuhrt. 

Bei der Prifung der Wirkung verschiedener Elektrolyte auf die Zell- 
oberflache erhalt man etwa dieselben Resultate wie bei der Verwendung 
anderer Methoden. Eine Fehlerquelle der Plasmolyse-Methode kann z. 5B. 
darin liegen, dass, wenn die oberflachlichen Kolloide der Rindenschicht schon 
verdichtet sind, der weitere Zustand einer starken NaCl-Lésung die Aus- 
fallung eines Teiles der Kolloide bewirken und damit sekundar die Per- 
meabilitat erhGhen kann. Solche sekundare PermeabilitatserhOhungen sind von 
HANSTEEN-CRANNER beschrieben worden. 

Die Permeabilitat des Eies vor und nach der Befruchtung ist von 
McCLenpon (’10, b) durch Leitfahigkeitsmessungen bestimmt worden. Die 
Leitfahigkeit des befruchteten Eies ist héher als die des unbefruchteten, was 
auf eine hohere Permeabilitat des erstgenannten deutet. Gray (’16) hat auf 
eine sehr sorgfaltige Weise die Angaben McCLeNpons nachgeprift und be- 
statigt. Ohnedies prifte er die Leitfahigkeit zu verschiedenen Zeiten nach der 
Befruchtung und fand eine langsame, aber stetige Erhoéhung der Leitfahigkeit 
bis zur ersten Furchung; weiter wurden die Versuche nicht ausgestreckt. 
Nur an einer Kurve fiir Strongylocentrotus lividus findet man eine temporare 
Verminderung der Leitfahigkeit 10—15’ nach der Befruchtung. Die Dis- 
krepanz zwischen den Resultaten der Leitfahigkeitsmessungen und den 
Plasmolyse-Versuchen ist aber auffallend und verlangt eine Erklarung. Die 
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Leitfahigkeitsmethode hat den grossen Vorzug, dass sie mit isotonischen 
Medien arbeitet, andererseits muss man bei den Leitfahigkeitsmessungen die 
Eier durch Zentrifugierung in wenig Flissigkeit zusammenballen und vor 
allem: die Eier miissen irgendwie vor der Befruchtung behandelt werden, 
um die Membranabhebung zu verhindern. ; 

Gray behandeit die Eier vor der Befruchtung mit saurem Seewasser, 
wodurch teils die Gallerthiillen entfernt werden, teils die Membranabhebung 
bei der Befruchtung unterdriickt wird. Normale Entwicklung tritt nach Gray 
dennoch ein. 

Wir haben in einer grossen Anzahl von Versuchen unbefruchtete Eier 
mit Seewasser behandelt, dessen P|, durch HCl-Zusatz auf 5,;—6 gebracht 
worden war. Nach einer Behandlung der Eier wahrend 20—30’ sind die 
Gallerthiillen entfernt worden. Ebenfalls findet man im allgemeinen, dass die 
Membran nach Besamung nicht gebildet worden ist. Nach Behandlung der 
Eier mit hypertonischer Lésung tritt die Membran, wie schon McCLENDON 
angibt, gewohnlich hervor. Die Methode der Sauerung des Seewassers ist 
aber nicht unbedingt zuverlassig, um die Membranbildung zu unterdricken. 
In gewissen Kulturen ist eine normale Membran auch nach der Saurebehand- 
lung der Eier gebildet worden. Der Zusatz von gewissen Kolloiden, z. B. 
aufgekochtem Eiextrakt, zu dem Seewasser schiitzt die Eier gegen ie 
schadigende Wirkung der Saure. Unterbleibt die Membranbildung, ist der 
Furchungstypus fast immer mehr oder weniger abnorm. An dem Blastula- 
und Gastrulastadien findet man sehr haufig einen Zerfall von Zellen, die das 
Blastocoel mehr oder weniger ausfillen. 

Befruchtete saurebehandelte Eier mit der Zelloberflache anliegender 
Membran wurden 30’ nach der Befruchtung in hypertonisches Seewasser 
(20 ccm Seewasser + 6 ccm 2,5 n. NaCl) iibergefiihrt. Gleichzeitig sind auch 
befruchtete, nicht vorbehandelte Kontrolleier in demselben Stadium in eine 
hypertonische Losung von derselben Zusammensetzung gebracht worden. Die 
beiden Eikategorien verhalten sich dem hypertonischen Medium gegeniiber 
nicht auf dieselbe Weise. Es tritt nach der Vorbehandlung mit Saure eine 
Cytolyse frither ein. Die Eier wurden nach einigen Stunden gezahlt und so 
der Prozentsatz von cytolysierten bestimmt. 

Bei einem Versuche wurden 23 % cytolisierte Eier in der Kontrolle 
(Anzahl der Eier: 407), 70% unter den mit Saure vorbehandelten Eiern 
(Anzahl: 251) gefunden. Bei einem anderen Versuche waren die entsprechen- 
den Zahlen 18 % und 78 % (Anzahl der gezahlten Eier 205 bzw. 461). Nur 
die befruchteten Eier wurden gezahlt. Ahnliche Resultate wurden bei unter- 
druckter Membranabhebung immer notiert. Die unbefruchteten Eier wurden 
in Mg-freies Seewasser gebracht (vgl. ’23, S. 301). Sie wurden nach 16 Stun- 
den in normales Seewasser tibergefiihrt und hier befruchtet. Die Membran- 
abhebung ist dabei schwach. Nach 30’ wurden die Eier in hypertonisches See- 
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wasser gebracht, 5 Stunden spater 37 % Cytolyse. Kontrolleier dieselbe Zeit 
in normalem Seewasser vor der Befruchtung, nach 5 Stunden in dem hyper- 
tonischen Medium keine Cytolyse. 

Die angefiihrten Ergebnisse lehren, dass der kolloidale Zustand des Zell- 
plasmas bei Unterdriickung der Membranbildung (Semi-Aktivierung) nicht 
derselbe wie bei normaler Aktivierung zu sein braucht. Es muss deshalb 
Vorsicht geboten sein, wenn man von den Ergebnissen an mit Saure vor- 
behandelten Eiern Schlussfolgerungen iiber das normale Verhalten der Eier 
zieht. Die Leitfahigkeitsmessungen geben beziiglich der Veranderung der Eier 
bei der Befruchtung gleichsinnige Resultate wie die Probe mit hypertonischer 
Lésung (McCLenpon, ’10, HERLANT, ’20). Es ist wahrscheinlich, dass die 
Permeabilitatsschwankungen nach der Befruchtung, die aus den Plasmolyse- 
versuchen wahrscheinlich sind, zufolge der notwendigen Vorbehandlung der 
Eier bei den Leitfahigkeitsmessungen nicht zum Ausdruck kommen. 

HEILBRUNN ('20, b) nimmt einen ablehnenden Standpunkt zu der ganzen Lehre 
von einer Permeabilitatssteigerung bei der Befruchtung ein. U. a. weist er auf einen 
vermeintlichen Widerspruch hin. Wenn eine Permeabilitatserhohung bei der Befruchtung 
eintritt, sollten die Eier nicht, wie R. Lituie (16) nachweist, in verdiinntem Seewasser 
schneller als die unbefruchteten Eier quellen. Iniolge eines Austrittes von Salzen sollten 
die Eier bei Erhohung der Permeabilitat weniger quellen. Zu dem ist aber zu erwidern, 
dass die Veranderungen der Kolloide bei der Befruchtung vor allem eine leichtere Beweg- 
lichkeit des Wassers herbeiftthren. Diese Veranderungen diirften vornehmlich von den 
hier beschriebenen Veranderungen der Lipoide herruhren. Die Salze treten viel langsamer 
als das Wasser in die Eier hinein oder aus denselben heraus. 

Ausserdem ist zu beachten, dass die Volumenvergrosserung der Eier in verdiinntem 
Seewasser nicht nur durch die osmotische Wirkung der Kristalloide, sondern auch 
durch die Quellbarkeit der Kolloide bedingt ist. Diese steigt ebenfalls nach der Be- 
fruchtung. 

Bei der Behandlung der Eier wahrend der permeabeln Perioden mit starken Salz- 
losungen erzeugt man sehr steile Druckgefalle, wobei ein starkeres Eindringen der Salze 
stattfindet. Normal findet ein Ionenaustausch sicher nur in sehr geringem Masse statt. 


In unsrem vorangehenden Aufsatze (’23) haben wir gezeigt, dass die im 
Dunkelfelde nachweisbare lipoide Obertlachenschicht fiir die Semi-Permea- 
bilitat des Eies nicht von ausschlaggebender Bedeutung ist. Diese kann durch 
die aus einem Lipoid-Eiweiss-Gemisch bestehende Rindenschicht aufrecht 
gehalten werden. Die Befruchtung fithrt nach den Ergebnissen des Ab- 
schnitts 1V zu einer Erhéhung der Dispersitat der Zellkolloide. Eine solche 
Veranderung ist geeignet, eine PermeabilitatserhGhung hervorzurufen. Die 
experimentell nachweisbare Permeabilitatserh6hung ist ein Symptom der all- 
gemeinen Veranderungen der Ei-Kolloide bei der Befruchtung. 

Schwieriger zu deuten sind die Veranderungen wahrend des Teilungs- 
zyklus, die ja nicht nur die Permeabilitat, sondern auch die Reaktion gegen 
eine Anzahl anderer Einwirkungen beeinflussen. Man findet die beste Zusam- 
menstellung dieser Verhaltnisse be: HERLANT (’20). Dieser Forscher hat, wie 
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schon erwahnt, auf Grundlage der Untersuchungen von Bancrort (’13) und 
CLowEs (16) iiber Phasenverschiebungen in Ol-Wasser-Seifen-Systemen eine 
Hypothese zur Erklarung der periodischen Veranderungen wahrend des 
Teilungszyklus entworfen. Einmal — bei erhohter Permeabilitat — ware die 
Eiweissphase die kontinuierliche (aussere) Phase; ein andermal — bei ernied- 
rigter Permeabilitat —- ware die lipoide Phase die kontinuierliche Phase. 
Diese Hypothese arbeitet, wie schon HERLANT selbst zugibt, mit gewissen 
Schwierigkeiten. 

Wir haben (’23) nachgewiesen, dass das befruchtete Ei wahrend des 
ganzen Teilungszyklus von einer kontinuierlichen Lipoidschicht umgeben ist. 
Irgendwelche Veranderungen in dieser waren im allgemeinen nicht zu beob- 
achten, bisweilen ist eine starkere Leuchtkraft im Amphiasterstadium beob- 
achtet worden, in einem Stadium folglich, wo die Permeabilitat fiir Wasser 
schon erhdht ist. Wir haben weiter wahrscheinlich gemacht, dass die kon- 
tinuierliche lipoide Oberflachenschicht wenigstens nicht von entscheidender 
Bedeutung fiir die Semi-Permeabilitat des Eies ist. Es ist sehr wohl moglich, 
dass eine Schicht aus emulgierten Lipoiden sowohl fiir Wasser wie fiir Salze 
permeabel sein kann. Am besten lasst sich ein solches Verhalten an Seeigel- 
blastulae demonstrieren. Auch wenn die Lipoidschitht sehr schon ausgebildet 
ist, dringen die Salze aus einer hypertonischen Losung in die Zellen schnell 
hinein und verursachen hier eine im Dunkelfelde erkennbare Veranderung 
der Plasmakolloide. SpEK (’23) hat schon hervorgehoben, dass man zu oft 
vergisst, dass auch die Lipoide kolloidalen Zustandsveranderungen unter- 
worfen sind. Auch die Beobachtungen HANSTEEN-CRANNERs (’22) sprechen 
sehr dafiir, dass Lipoide in den Zellen vorhanden sind, die fir Wasser und 
Salze permeabel sein miissen. 

Wir sind trotzdem mit HerLtant der Uberzeugung, dass die Wechsel- 
beziehungen zwischen Lipoiden und Eiweisskérperchen von ausschlaggeben- 
der Bedeutung fiir die hier in Betracht kommenden Veranderungen sind. Vor 
allem Mayer und ScHAEFFER (14) haben, wie oben schon genannt, die 
Bedeutung der verschiedenen Lipoide (Coefficient lipocytique) fiir die Im- 
bibition der Zellen hervorgehoben. Veranderungen im Zustande der Lipoide 
kénnen wahrscheinlich einen bedeutenden Einfluss auch auf die Wasserver- 
teilung innerhalb der Zelle austiben. 

In dem unbefruchteten Ei hat man eine ziemlich scharfe Trennung des 
Plasmas in wasserarmen und wasserreichen Phasen. Vor allem herrscht ein 
Zustand der Entmischung der Kolloide und des Wassers in der Markschicht 
vor. Die Mikrodissektion (CHAMBERS, ’21, a) und die Beobachtungen im 
Dunkelfelde sprechen in gleichem Masse dafiir. Die Rindenschicht ist als ein 
Ganzes dichter und homogener als die Markschicht. Bei der Pressung zeigt 
die Rinde, wie oben nachgewiesen, eine geringe Elastizitat. Ziemlich leicht 
zerfallt dieselbe bei starker Pressung in isolierte Granula und Blaschen. Die 


4! 


atic 
924 


386 
J. RUNNSTROM 


Viskositat muss nach den Zentrifugierungsversuchen HEILBRUNNs (’I5) an 
Arbacia verhaltnismassig gering sein. Diesen Verhaltnissen gemass stellen 
wir uns vor, dass die Rinde des unbefruchteten Eies aus dicht gepackten 
Miszellen mit wasserarmer Wand und wasserreicherem Inhalt besteht, die 
durch eine kontinuierliche Schicht aus Lipoiden zusammengehalten werden. 
Die Eigenschaften dieser Lipoide lernen wir bei der im Dunkelfelde sicht- 
baren lipoiden Oberflachenschicht kennen (vgl. ’23). Die Lipoide befinden sich 
hier in einem dichteren Zustande als bei den befruchteten Eiern, es sind wahr- 
scheinlich vor allem die Lipoide, die das unbefruchtete Ei fiir die Wasser- 
bewegung in so hohem Masse abdichten. 

Es mag hier bemerkt werden, dass die von R. S. Litire (’08) zur Aktivierung der 
Seesterneier benutzte Warmebehandlung sehr wahrscheinlich zunachst die Lipoide an- 
greift. Die bei Litties Versuchen wirksamen Temperaturen liegen zwischen 29—38° 
mit einem sehr raschen Anstieg der Wirkung bei Erhohung der Temperatur innerhalb 
dieses Gebietes. Die von Knarri-Lenz (’08) studierte Lipoidverfliissigung ist durch einen 
ahnlichen raschen Anstieg der Wirkung bei Erhohung der Temperatur innerhalb des 
Gebietes von 35—40° gekennzeichnet. 

Bei der Befruchtung tritt zunachst eine Veranderung der Rindenschicht 
ein. Wir durfen uns vorstellen, dass diese Veranderung mit einem Emul- 
gieren der Lipoide anfangt. Wie wir (’23) nachgewiesen haben, tritt bei der 
Aktivierung am ersten eine Veranderung der Lipoide ein. 

Das Emulgieren der Lipoide muss, wenn die oben entwickelten Vor- 
stellungen von dem Bau des unreifen Eies richtig sind, einen grossen Einfluss 
auch auf die Eiweisstoffe ausiben. 

Es tritt nun die in unsren Versuchen mit den ,,Hypertonie-Eiern” zutage 
tretende Dispersitatserhohung der Eiweissbestandteile ein. Die Kolloide 
imbibieren sich mit Wasser. Sie kénnen dabei entweder die Form von einem 
zusammenhangenden imbibierten Gallert oder von einem Sol annehmen. 

Die Bildung eines zusammenhangenden Gallerts ist die Ursache der von 
HEILBRUNN ('20, a) beschriebenen ViskositatserhOhung in dem der Spindel 
vorangehenden Stadium und ebenso die Erhohung der Elastizitat der Eiober- 
flache. In demselben Sinne sind die Befunde R. S. Lixires (’16, a) zu deuten, 
dass die unbefruchteten Eier leichter als die befruchteten in einer stark hypo- 
tonischen Losung zersprengt werden. NEvscHLoss (’20, b) schliesst aus 
seinen Untersuchungen an Blutkorperchen, dass eine erhohte Dispersitat die 
Zahigkeit der Zellhaut und mit ihr die Widerstandsfahigkeit der Zellen gegen 
osmotische Ejinfliisse erhoht. 

Eine Wirkung auf die Membran kann nicht als Erklarung der Ergeb- 
nisse LILLIEs herangezogen werden. 

Die Viskositatserhohung nach der Befruchtung tritt nicht momentan ein, 
sondern steigt allmahlich; etwa 6’ nach der Befruchtung ist das von Hert- 
BRUNN untersuchte Arbacia-Ei nicht viskoser als vor der Befruchtung. Dann 
tritt aber ein verhaltnismassig rascher Anstieg ein. 
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Die Periode geringer Viskositat entspricht auch etwa der ersten Periode 
der Permeabilitat fiir Salze. Die erhdhte Permeabilitat wird durch die oben 
angegebenen Veranderungen der Lipoide und der Eiweisstoffe hervorgerufen. 
Wahrend dieser Periode sind die Lipoide sehr leicht entmischbar, z. B. schon 
durch mechanische Eingriffe. HERLaNT (’20) hat auch nachgewiesen, dass 
die Eier nach der Befruchtung eine kleine Periode erhohter Empfindlichkeit 
gegen Hypotonie zeigen. Vor allem hat HERLANT eine hohe Empfindlichkeit 
gegen Narkotica, wie Ather, Alkohol, Chloroform, Chloral, gefunden. 

Wir stellen uns vor, dass sich wahrend dieser ersten Periode eine 
Mischung der Lipoide und der Eiweisstoffe anbahnt, die sich bald in einer 
erhohten Resistenz gegen die Hypotonie und etwas spater gegen die Narkotica 
aussert und schliesslich auch eine Herabsetzung der Permeabilitat fir Salze 
herbeiftthrt (vgl. das Diagramm N. Hervants). Alle Mittel, die die Mischung 
der Lipoide und der Eiweisskorper verhindern, fiihren gewissermassen die 
Eier in einen Zustand zuriick, der an das Verhalten vor der Befruchtung 
erinnert. Solche Mittel sind z. B. die Narkotica in gewisser Konzentration, 
die nach R. S. die Erhohung der Permeabilitat fir Wasser 
oder nach HEILBRUNN (’20, a) die Gallertbildung hemmen. 

Interessant von unsrem Gesichtspunkte aus sind vor allem die Angaben 
des letzerwahnten Forschers. Er gibt Griiride dafiir, dass die Narkotica in 
seinen Versuchen die Lipoide lockern oder auflésen. HEILBRUNN fand auch, 
dass Kalte die Erhohung der Viskositat verhindert und stellt als Erklarung 
die Hypothese auf, dass die Lipoide hier ausgefallt werden. HansTEEN- 
CRANNER (’22) berichtet in der Tat iiber eine flockige Ausfallung in Kalte 
einiger der von ihm aus Pflanzenteilen mit Wasser extrahierten Lipoide. Kalte 
wirde also bei den Versuchen HEILBRUNNs antagonistisch zu den Narkotica 
wirken, was sich auch bei Versuchen als richtig herausstellte. Sowohl die 
Narkotica wie die Kalte entmischen bzw. hindern die Mischung der Lipoide 
und der Eiweisstoffe, trotzdem dass ihre Wirkungen auf die erstgenannten 
Stoffe verschieden sind. 

Wahrend der Periode erhohter Viskositat nach HEILBRUNN (’20, a) 
findet HERLANT (’20) eine erhéhte Empfindlichkeit gegen z. B. Aceton und 
Saponin. Es handelt sich in diesem Falle um Phosphatide fallende Mittel, die 
zu einer Entmischung des Lipoid-Eiweissystems fithren kénnen. Dagegen 
bleibt die Resistenz gegen Alkohol, Ather und Chloroform erhdht. Die 
Senkung der Viskositéat nach HEILBRUNN tritt etwa in demselben Stadium 
ein, in dem die im Dunkelfelde optisch leere Schicht bedeutend vertieft wird 
(S. 373). Wir haben diese Erscheinung als Folge der fortschreitenden Er- 
hohung der Dispersitat der Lipoide gedeutet. Dafiir spricht auch das ver- 
anderte Verhalten der Lipoide in Warme. Aus dem Li-Versuch (S. 377) 
wie auch aus dem Hypertonie-Versuch (S. 379) geht hervor, dass auch das 
Verhalten der Eiweisstoffe verandert wird. Es tritt eine erhohte Quellbarkeit 
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ein. Wahrscheinlich sind die Veranderungen als Ausdruck einer erhohten 
Solbildung, vielleicht auch einer erhéhten Imbibition der Gallerte aufzufassen. 
Mit diesen Verinderungen steht wahrscheinlich eine erhohte Empfindlichkeit 
der Eier gegen Hypotonie und Narkotica in Zusammenhang (vgl. HERLANT). 

Die einzelnen Teile des Eies verhalten sich indessen auf eine verschiedene 
Weise. Die Strahlungsfibrillen sind nach CHAMBERs verdichtete Plasmazuge 
und weiter ist die Rinde wahrscheinlich dichter an den Teilungspolen, woftr 
wir anderswo weitere Belege geben wollen. 

Bei der Teilung andern sich die Verhaltnisse aufs neue. Schon wahrend 
der Plasmadurchschniirung tritt nach HEILBRUNN (’20) eine Erhohung der 
Viskositat ein. Wiederum findet man einen Parallelismus im Dunkelfeldbilde 
des Eies. Das Plasma leuchtet nach der Teilung wieder auf (S. 373). Das Ei- 
plasma befindet sich wieder in demselben Zustande wie vor der Bildung der 
ersten Spindel. 

Die kursorischen Bemerkungen der letzten Seiten haben den Zweck 
gehabt, die Tatsachen einigermassen in einen Rahmen einzupassen. Es ist 
aber offenbar noch kaum moglich, alle Tatsachen auf eine hypothesenfreie 
Weise zu einem Bilde zusammenzuftigen. Mehrere Wege liegen aber fir 
weitere experimentelle Arbeiten offen. 


UBERBLICK DER ERGEBNISSE. 


1. Die unreifen, die reifen unbefruchteten und die befruchteten Eier 
von Psammechinus miliaris sind im Dunkelfelde studiert worden. Die Resul- 
tate geben Andeutungen uber die Veranderungen der Kolloide besonders der 
Lipoide, die bei der Reifung, Befruchtung und Teilung des Eies stattfinden 

2. Bei der Reifung wird das Ei weniger permeabel fur Wasser (S. 347). 

3. Bei den unreifen Eiern tritt eine Entmischung und Quellung von 
Lipoiden unter verschiedenen Verhaltnissen (z. B. K-, Mg-, Ca-Mangel) 
leicht ein. Nach der Reifung tritt eine Entmischung unter den erwahnten 
Verhaltzissen nicht ein (S. 348). 

4. Auch das Eindringen von Samenzellen in das unreife Ei bewirkt eine 
Entmischung und Quellung von Lipoiden (S. 349). 

5. Wahrend das Plasma des unreifen Eies ziemlich homogen ist (S. 347), 
kann man an dem reifen unbefruchteten Ei eine mehr homogene Rinden- 
schicht und eine anhomogene grau leuchtende Markschicht unterscheiden. 
In der letzteren findet man eine kleinere oder gréssere Anzahl leuchtender 
Lipoidkérnchen. Auch die fein verteilte grau leuchtende Substanz besteht aus 
Lipoiden (S. 351, 353). 

6. Die Zahl der Kornchen ist grésser bei alteren Eiern. Durch Uber- 
fuhrung der Weibchen in Seewasser von hdherem Salzgehalte ist eine tiber- 
reiche Vermehrung der Kornchen bei den Eiern (”Hypertonie-Eiern”) hervor- 
gerufen worden. Es handelt sich um eine Vergroéberung der Dispersitat der 
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Lipoide und weiter um eine Aggregation der Kornchen (S. 352). Eine Ver- 
ainderung der Eiweisskérper in demselben Sinne wurde ebenfalls bei den 
*Hypertonie-Eiern” wahrscheinlich gemacht. 

7. Bei den ”Hypertonie-Eiern” wird ebenfalls oft dicht am Kern ein 
lipoides Stabchen ausgefallt (S. 356). 

8. Durch Zentrifugierung wurde gezeigt, dass die Viskositat bei Eiern 
mit starker Ausfallung der Lipoide abnimmt. Dies wird auf die Rechnung 
einer Vergroberung des Eiweissgeriistes geschrieben (S. 355). 

g. Die zentrifugierten Eier konnten befruchtet werden. Es hat sich her- 
ausgestellt, dass die Teile, die reicher an KOrnchen und an Markplasma sind, 
vorzugsweise zur ventralen (oralen) Seite der Larve werden (S. 356). 

10. Nach der Befruchtung wird das Innere des Eies stirker leuchtend 
(S. 360). Eine diinne Schicht unter der leuchtenden lipoiden Oberflachen- 
schicht ist mehr oder weniger optisch leer. Die optisch leere Schicht wird 
verbreitert. Im Amphiasterstadium findet man im Inneren nur eine die Spindel 
umgebende ziemlich diinne leuchtende Schicht (S. 361). Nach der Teilung 
leuchtet das Piasma wieder auf (S. 373). 

11. Die unter 6 und 7 genannten ’Hypertonie-Eier’” sind befruchtet 
worden. Es tritt dabei eine Zerstreuung und eine mehr oder weniger starke 
Auflésung der Lipoidkérnchen ein. Das unter 7 genannte Stabchen wird auf- 
gelost. Es treten auch eine Quellung und eine Dispersitatserhohung der Ei- 
weisstofie ein (S. 362—365). 

12. Es wird geschlossen, dass bei der Befruchtung eine Dispersitats- 
erhdhung sowohl der Lipoide wie der Eiweisstoffe stattfindet (S..364). Die 
in unsrem Aufsatze (’23) beschriebenen Veranderungen der Lipoide der Ober- 
flachenschicht sind ein Spezialfall der allgemeinen Veranderungen der Lipoide 
bei der Reifung und der Befruchtung. 

13. Eine Entmischung unter Quellung von Lipoiden tritt in Warme viel 
leichter nach als vor der Befruchtung ein (S. 367). 

i4. Die Veranderungen der Kolloide wahrend des Teilungscyklus sind, 
wie schon unter I und 10 genannt, im Dunkelfelde studiert worden (S. 375). 
Zu diesen Studien figen sich einige Beobachtungen tiber das Verhalten der 
Eier wahrend des ersten Teilungszyklus veranderten Verhaltnissen gegentiber 
(S. 299 0... 

15. Sowoh! die Eiweisstoffe wie die Lipoide werden wahrend des 
Amphiasterstadiums leichter quellbar (S. 377, 370). 

16. Es wird ein experimenteller Beweis dafiir geliefert, dass die Per- 
meabilitat des Eies im spaten Amphiasterstadium entlang der Furchungsebene 
erhoht ist (S. 379, 380). 

17. Unmittelbar nach der Teilung geschieht die Entmischung in einer 
hypertonischen Losung vor allem entlang der Furchungsebene (S. 379). 

18. Es ist nachgewiesen worden, dass Fier, die mit saurem oder Mg- 
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freiem Seewasser behandelt worden sind, nach der Befruchtung sich auf eine 
andere Weise als die Eier der Kontrolle hypertonischen Lésungen gegentiber 
verhalten (S. 383). Die Permeabilitatsverhaltnisse solcher Eier sind wahr- 
scheinlich nicht normal. 

19. Als Arbeitshypothese werden einige speziellere Vorstellungen wber 
die Veranderungen der Lipoide und der Eiweisstoffe bei der Befruchtung 
und wahrend des Teilungszyklus ausgearbeitet (S. 386—388). 


Es ist mir eine angenehme Pflicht, den Behérden der Zoologischen Station 
Kristineberg (Schweden) und der Zoologischen Station in Neapel ftir ihre 
wertvolle Unterstiitzung der Arbeit meinen herzlichen Dank abzustatten. 

Ebenso danke ich ergebenst meinem Freunde Herrn Magister S. HOrR- 
STADIUS fur seine einsichtsvolle Mitwirkung bei der Aufnahme der Photo- 
gramme. 

Stockholm, Ende November 1923. 
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ON THE EVOLUTION AND RADIATION 
OF MAMMALIAN FAUNAE.! 


BY 
ERNST SCHWARZ. 


COR TEN ¥. 

Table of recent Mammalian faunae . 

Holarctic fauna 

Palaeotropical fauna 

Neotropical fauna... 

Australian fauna P 

Fauna from Sze- W estern ‘Chins 

Fauna from the region between the sete Logone ‘and Shari 

Rivers, Central Africa 

Fossil faunae 

Comparative tables of Lower Pliocene steppe faunae 
Earlier faunae . . 
Evolution of continents 
Climate 
Conclusion 


A study of the evolution of Mammalian faunae will have to begin 
with an analysis of the present status. Four great faunal groups can be 


distinguished now; they may each be subdivided into minor sections which 
I shall designate as historical sections, as they owe their origin to isolation 
by geological events in the localities they now inhabit; instances are the 
Indian and African sections of the Palaeotropical or the Palae- and Nearctic 
section of the Hoiarctic faunae. Another type of isolation, difference of 
environment, climate, and similar conditions of life have produced what may 
be called biological compounds typified by the forest and steppe faunae in 
Africa, which have been developed on the same continent independently from 
one another, only separated by the invisible but very effective barriers between 
two life zones. Whereas historical sections are really different faunulae, bio- 
logical compounds are what the geologists calls ’facies” of the same fauna. 
The following are lists of the present fauna, their habitat and the principal 
types constituting them. 

’ This paper is of a preliminary character, and is only rather reluctantly published, 
as the author is fully aware of its deficiencies and hypotheses. As he does, however, 
not know if he will be able to continue this line of research for the next future or 
ever bring it to a close under the very difficult conditions under which he is com- 
pelled to work, he has thought it best to present these outlines for the time being. 
Originally intended for publication in England, and therefore drawn up in English, 
the paper was later, through the kind offices of Prof. Ernar LONNBERG of Stockholm, 
communicated to this journal. 


ai. A. Z. 1924. Acta Zoologica 1924. Bd V. 
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HOLARCTIC FAUNA. 
Palaearctic section. Nearctic section. 


Rhinolophus ferrum-equinum 


Miniopterus schreibersi 
Plecotus auritus 


Crocidura russula 

Sorex araneus 
Blarinella quadraticauda 
Talpa europaea 
Desmana moschata 
Uropsilus soricipes 
Scapanulus owent 
Erinaceus europaeus 
Lynx lynx 

Felis sylvestris 

Ursus arctos 

Selenarctos thibetanus 
Thalarctos maritimus 
Ailurus fulgens 
Pandarctos melanoleucus 
Nyctereutes procyonoides 
Canis lupus 

Alopex lagopus 

Vulpes vulpes 

Lutra lutra 


Mustela erminea 
Gulo gulo 

Meles meles 
Sciurus vulgaris 
[Marmota marmota] 
[Citellus citellus| 
[Cynomys fulvus] 
Sciuropterus russicus 
Castor fiber 

Mus musculus 
Apodemus sylvaticus 
Criceius cricetus 
Evotomys glareolus 
Microtus arvalis 
Arvicola amphibius 
Lemmus lemmus 
Eozapus setchuanus 
[Ochotona alpina] 
Lepus europaeus 
Lepus timidus 

Glis glis 

Dama dama 


Corynorhinus macrotis 
Anthrosous pallidus 


Sorex araneus richardsoni 


Blarina brevicauda 


Scalopus aquaticus 
Condylura cristata 
Lynx lynx 


Ursus arctos 

Ursus americanus 
Thalarctos maritimus 
[Procyon lotor] 


Canis lupus 

Alopex lagopus 
Vulpes vulpes 

Lutra canadensis 
Latax lutris 

Mustela erminea 
Gulo gulo luscus 
Taxidea taxus 
Sciurus carolinensis 
Marmota monax 
Citellus grammurus 
Cynomys ludovicianus 
Glaucomys volans 
Castor fiber canadensis 


‘votomys gapperi 
Microtus pennsylvanicus 
Ondatra zibethica 
Lemmus alascensis 
Zapus hudsonius 
Ochotona princeps 
Macrotolagus allent 
Lepus_ timidus 
Aplodontia rufa 
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Cervus elaphus canadensis 
Alces alces 
tarandus Rangifer tarandus 
capreol Odocoileus virginianus 


Bison bison 


nNaSUS 


Ovis ammon canadensis 


« 


{Ovis ammon ammon] 
goral] Oreamnos montanus 


| Vemor hedu Ss 


TIDOS Moscnhatus 


Ovibos moschatus. 


PALAEOTROPICAL FAUNA. 
ction; forest Malay section. 
compound. 

Pongo pygmaeus 
lar 
Pithecus cristaius 
Zati fascicularis 
Sima nemestrina 


hus coucang 
legantulus 


Spectrum 
npyrus 


plexicaudatus 


Hipposideros diadema 


tae 

Petalia javanica 
landeri Rhinolophus simplex 
cagu Leuconoe hasselti 
tenuipinnis Miniopterus blepotis 
nanu Pipistrellus tralatitius 


Emballonura monticola 


Crocidura fuliginosa 
Chimarrhogale himalayica 


Tupaia glis 
Gymnura gymnura 


Cynocephalus volans 
MON JATANICUS 
Martes flavigula 
paludinosus Herpestes brachyurus 
Viverra sibetha 
Viverricula rasse 


Usbornictis piscwora 


Nandinia bin Paradoxurus hermaphroditus 
Hemigalus derbianus 
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Kangiter 
Capreolu 
Bison bo——_~» 
: 
\iri 
irica 
Gorilla gorill VOlie 
Py 5 
Lan saryrus 
Colobus abys 192 : 
Mandrillus 
at 
Tarsius 
Rousettus lanosu Rousettus a1 
: Hipposidey 
Potalia a 
a 
Khinolopl 
: Let 
3 
yaccolaimus pelt 
Crocidura, numerous species 
Khynchocyon cirnet 
: aqmnmogale Veltonr 
4 Chrysochloris asiatica 
Cavett 
: 


Profelis aurata 
Leptailurus ogilbyi 


Aonyx capensis 


Pretoxerus stangert 
Helwsciurus rufobrachiatus 
Aethosciurus poensis 
Funisciurus lemniscatus 
Deomys ferrugineus 
Dendromus nigrifrons 
Thamnomys rutilus 
Oenomys hypoxanthus 
Lemniscomys striatus 
Cricetomys enuni 
Aethomys kaiseri 
Praomys tullbergi 
Graphiurus murinus 


Atherurus africanus 
Anomalurus fraseri 
Idiurus senkeri 


Hyemoschus aquaticus 
Okapia johnstoni 
Cephalophus silvicultrix 
Philantomba monticola 
Neotragus pygmaeus 
Tragelaphus speket 
Potamochoerus porcus 
Hylochoerus meinertshageni 


Choeropsis liberiensts 


Dendrohyrax arboreus 


Manis gigantea. 
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Cynogale bennetti 
Profelis temmincki 
Pardofelis marmorata 
Neofelis nebulosa 
Helictis orientalis 
Mydaus javanensis 
Arctonyx collaris 
Mustela henrici 
Helarctos malayanus 
Micraonyx cinerea 
Petaurista petaurista 
Ratufa bicolor 
Callosciurus prevosti 
Rhinosciurus laticaudatus 
Lariscus insignis 


Rattus numerous species, f. i. 
Rattus niviventer 

Rattus norvegicus 

Rattus rattus 

Rattus rajah 

Rattus concolor 

Rattus sabanus 

Typhlomys cinereus 
Acanthion longicauda 
Atherurus macrourus 


Rhizomys sinensis 


Lepus nigricollis 
Nesolagus netscheri 
Tragulus javanicus 
Hydropotes inermis 
Muntiacus muntjak 
Rusa unicolor 
Rucervus duvauceli 
Bubalus bubalis 
Bibos banteng 

Sus vittatus 
Porcula salvania 
Babirussa babyrussa 


Acrocodia indica 
Rhinoceros sondaicus 
Dicerorhinus sumatrensis 
Elephas maximus 

Manis javanica. 
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\frican section; steppe Asiatic steppe section, 
compound. 
rocebus aethiops 


anubis Simia sylvana (rhesus group) 
SENCGALEHSIS 
albiventris Hemiechinus 
celides proboscideus 
jura many species 


auritus 
helvum 


poma nucrof hy 
ous mauritianu, 
trellus nanus Plecotus auritus 
plerus alensis Barbastella 
aegyptiacu 


nat barbastellus 
finomus 
upulella melas 


Canis aureus (western section) 
Canis lupus (eastern section) 
Cuon alpinus 

crocuta 
hyaena 
megaloti 
famelica Alopex lagopus corsac 
ra capensis 
yx capensis 


Vormela peregusna 
ichneumon 


rientaits 


Tigris tigris 
‘anthera:pardu Panthera pardus 
Fel creata Trichaelurus manul 
Leptailurus serval Felis chaus 
racal caracal 


i 


Uncia uncta 
gambianus Citelius citellus 
erythropu Cynomys fulvus 
Marmota bobak 
Eutamtas asiaticus 
Meriones tamaricinus 
* There are apparently two 
1) ] rough haired, 
regular spots, 
ortentalis Mat 
Phe 
1924) 


species of African Civets, a hylaean form (Civetticti 
with dissolved spots, and a sharply defined steppe 
short hair, ill defined mane and larger size. Possibly 
scHig, the type of which I have not seen, obtains for 
specimens figured by 


Terra 


Auten (Bull. Am. Mus. N. H. XLVII, 
from Niapu, Medje, and Akenge, Upper Welle district, belong 
species civetta, and may represent a local race of the typical form. 
ically Viverra civetta orientalis Matscuie (Arch. Nat. LVII, 1, p. 353; 1801) from 
Zanzibar and Bagamoyo on the opposite coast of Tanganyika Territory, is not available, 
’ preoccupied by Viverra orientalis Honcson (Calcutta Journ. N. H. II, p. 47; 

synonym of the Indian Viverra sibetha 
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Dipodillus quadrimaculatus 
Psammomys obesus Rhombomys opimus 
Lophiomys imhausi 
Tachyoryctes splendens Spalax typhlus 
Steatomys pratensis 
Thamnomys surdaster Cricetus cricetus 
Mastomys coucha Arvicola amphibius 
Myomys colonus Microtus arvalis 
Arvicanthis niloticus Dyromys nitedula 
Cricetomys gambianus Hystrix hirsutirostris 
Hystrix cristata Eozapus setchuanus 
Ctenodactylus gundi Sicista subtilis 
Pedetes caffer Allactaga satiens 
Jaculus jaculus 
Dipus sagitta 
Lepus europaeus Lepus capensis 
Oryctolagus cuniculus 
Ochotona alpina 
Loxodonta africana 
Procavia capensis 
Diceros bicornts 
Hippotigris quagga Equus caballus 
Asinus asinus Asinus hemionus 
Hippopotamus amphibius 
Phacochoerus aethiopicus Moschus moschiferus 
Giraffa camelopardalis Camelus bactrianus 
Alcelaphus buselaphus 
Ourebia ourebt Pantholops hodgsoni 
Kobus defassa Saiga tatarica 
Sylvicapra grimmia Procapra gutturosa 
Gazella dorcas Gazella subgutturosa 
Nanger dama Rupicapra rupicapra 
Aepyceros melampus Capricopnis sumatrensts 
Oryx gazella Nemorhedus goral 
Tragelaphus scriptus Budorcas taxicolor 
Syncerus caffer. Poephagus grunniens 
Capra ibex 
Ovis ammon 
Ammotragus lervia. 


Indian section. 

Forest compound, Steppe compound. 
Pithecus entellus 
Zati sinicus 
Loris tardigradus 
Rousettus leschenaulti 
Cynopterus sphynx 
Megaderma spasma 


1 While the forest fauna is a specialized offshoot of the Malay fauna, the steppe 
fauna is merely a subgroup, now isolated, of the African steppe fauna. 
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Rhinopoma kinneari 

Erinaceus micropus 

Tigris leo 

Acinonyx venatica 

Canis lupus pallipes 
malaccensis Canis aureus indicus 
Vulpes bengalensis 
lis Herpestes griseus 


gwatkinst Mellivora indica 


Dipodillus nanus 
Cheliones hurrianae 
lmarum Tatera indica 


fasturus 


Lepus dayanus 
Gazella 

jemlaicus Antilope cervicapra 
Boselaphus tragocamelus 


Tetracerus quadricornis, 


Madagascar section. 
revicaudatus Galidia elegans 
ngoz Fossa fossa 
mustelinus Eupleres goudoti 
Cryptoprocta ferox 
Nesomys rufus 
Eliurus myoxinus 
mergulus Potamochoerus porcus larvatus 


NEOTROPICAL FAUNA. 


-ompound, Steppe and Alpine compound. 
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Molossus obscurus 
Tadarida brasiliensis 
Furipterus horrens 
Phyllostomus hastatus 
Sturnira lilium 
Desmodus rotundus 
Herpailurus tigrinus 
Panthera onca 
Cerdocyon thous 


Euprocyon cancrivorus 
Potos flavus 

Lutra felina 
Pteronura brasiliensis 
Tayra barbara 

Sciurus aureogaster 
Sciurus aestuans 
Sciurillus pusillus 
Proechimys cayennensts 
Coendu prehensile 
Agouti paca 
Dasyprocta aguti 
Hydrochoerus capybara 


Peromyscus leucopus 
Sigmodon hispidus 
Neotoma floridana 
Tapirus terrestris 
Pecari tayassu 

Pudu pudu 

Mazama americana 
Trichechus manatus 
Inia amazonica 
Myrmecophaga tridactyle 
Bradypus tridactylus 
Dasypus novemcinctus 
Cabassous unicinctus 
Didelphis mursuptalis 
Metachirus opossum 
Chironectes minimus. 


Australian compound. 


Nyctophilus timortensis 
Vespertilio pumilus 
Nyctinomus australis 
Rattus vellerosus 


Puma concolor 
Leopardus pardalis 
Icticyon venaticus 
Pseudalopex gymnocercus 
Chrysocyon jubatus 
Conepatus suffocans 
Mustela aureoventris 
Lyncodon patagonicus 
Tremarctos ornatus 


Myocastor coypus 
Chinchilla lanigera 
Lagostomus maximus 
Chaetomys subspinosus 
Cavia porcellus 
Ctenomys brasiliensis 
Reithrodon cuniculoides 
Orysomys palustris 
Geomys tusa 


Blastocerus bezoarticus 
Hippocamelus antisiensis 


Chlamydophorus truncatus 
Priodontes giganteus 
Didelphis paraguayensis 
Luitreolina crassicaudata 


Caenolestes obscurus. 


AUSTRALIAN FAUNA. 


Papuan compound. 


Pteropus gouldi 
Pteropus scapulatus 


Cyromys inperator 
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Leggadina delicatula 


Hydromys chrysogaster Uromys anak 
Macropus giganteus 

Macropus agilis 

Petrogale penicillata 

Lagorchestes conspicillatus 

Potorous tridactylus Petaurus sciureus 
Tarsipes rostratus Dactylopsila trivirgata 
Trichosurus vulpecula Phalanger orientalis 
Perameles nasuta Echimypera cockerelli 


Dasyurus maculatus 

Phascogale peniciilata Phascogale melanura 
VUyrinecobius fasciatus 

Tachyglossus aculeatus Zaglossus bruijni. 


rnithorhynchus anatinus. 


All of these faunae are clearly defined in the centres of their distributional Tha 
area, but in places where different faunae meet, they will overlap, thus pro- c 
ducing faunal mixtures whose components can still be easily traced. 19? 

FAUNA FROM SZE-CHWAN, WESTERN CHINA.’ 
Palaearctic. Malay. 
[Simia rhesus subsp.] 
Rhinolophus ferrum-equinum Rhinolophus cornutus 
Nyctalus plancyt Hipposideros armiger 
Uropsilus soricipes 


Rhynchonax andersoni 

Nasillus gracilis 

Sorex cylindricauda Crocidura attenuata 
wardt fumcolus Anourororex squamipes 

Soricuius 

Chodsigoa hypsihia 

Blarinella quadraticauda 


Arctonyx obscurus 


Sciurotamias davidianus consobrinus Callosciurus castaneoventris bonhotet 
Apodemus agrarius chevriert Rattus norvegicus humiliatus 
sylvaticus orestes niviventer confucianus 


Micromys minutus pygmaeus 
Microtus millicens 
Eothenomys melanogaster cleusts Capricornis milne-edwardsi 

Nemorhedus goral cinereus 

Elaphodus cephalophus 

Moschus moschiferus sifanicus. 

Examples of this kind are found in the Himalayas and southern China, 

where Indian, Malay, and Palaearctic faunae meet, in southern North America 
where Neotropical and Nearctic elements have produced a faunal compound 


Tuomas, P. Z. S. 1912, pp. 127—41 (1912). 
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which has received a special name, Sonoran, and in Central Asia and Northern 
Africa where the steppe elements of the Pliocene African and Asiatic faunae 
are perfectly fused to form a homogeneous faunal compound. But while in 
this last instance faunae of the same biological type have been thrown together 
and now occur side by side, the case is different where distributional 
areas of divergent facies overlap. In the border regions of the African forest 
zone or in Europe where steppe and forest formations are found in the 
same general region, superficial faunal lists will give an impression of a homo- 
geneous fauna; but on closer examination certain species will be seen to 
live in entirely different surroundings, quite separated from one another 
biologically. A typical example of this kind has been described by the author 
from southeastern Cameroons where the Sudan fauna lives in the open 
steppe, but the hylaean fauna of the Congo occupies the gallery forests on 
the river banks, both faunal compounds occurring within a limited area; to 
the unprepared reader such a list must appear to represent a fauna of mixed 
type, until closer inspection reveals its real character. 


FAUNA FROM THE REGION BETWEEN THE UPPER LOGONE AND SHARI 
RIVERS, CENTRAL AFRICA.* 


Forest. Steppe. 


Colobus abyssinicus occidentalis. 
Lasiopyga mona grayi Chlorocebus aethiops tantalus 
Papio anubis yokoensis 
Epomophorus gambianus 
Lavia frons 

Chrysochloris leucorhina leucorhina Atelerix albiventris spiculus 
Aonyx capensis 

Schaeffia adusta centralis 

Panthera pardus 


Felis chaus nilotica 


Genetta tigrina fieldiana 
poensis servalina 
Nandinia binotata 
Atilax paludinosus naso Herpestes ichneumon 
Mungos mungo maudjarum 


Crocuta crocuta noltet 


Protoxerus stangeri stangeri 
Heliosciurus rufobrachiatus aubryi 
Aethosciurus poensis subsp. 
Anomalurus fraseri chrysophaenus 
batesi subsp. 


” 


Euxerus erythropus leucoumbrinus* 
Heliosciurus gambianus limbatus 


Graphiurus murinus foxt 


* Scuwarz, Jahrb. Nass. Ver. Naturk. LX VIII, pp. 56—71 (19015). Revised list. 

* Tuomas and Hinton (P, Z. S. 1923, p. 256 [1923]) have fixed a specimen in 
the British Museum as lectotype of this form. They have overlooked the fact that one 
of Rivpret’s specimens in the Senckenberg Museum from Massaua had been selected 
as type three years previously (ScHwarz, Erg. 2. Deutsch. Zentr.-Afr.-Exp. I, p. 1070, 


1920), 
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-oneratus 
Mu usculoides Vastomys coucha subsp. 


Arvicanthis niloticus mordux 


Thryonomys swinderianus 
Lepus aff. sechi 
Phacochoerus africanus fossor 
Hippopotamus amphibius 
Alcelaphus major invadens 


ourebi dorcas 


Kobus defassa aff. annectens 
denota kob pousarguest 
Egocerus equinus Sé haricus 
Taurotragus derbianus congolanus 


Syncerus caffer houyi 


FOSSIL FAUNAE. 


li lists of certain fossil faunae are reviewed in the light of these 
experiences, they will be found very frequently to contain a miscellaneous 
assemblage of species with heterogeneous affinities. The fact that species now 
exclusively of southern occurrence are met with much further north, has 
induced a number of authors to suppose a northern origin for all of them. 
They have argued that Palaearctic as well as Indian and African can be derived 
from these fossil faunae and that the southern types, African, Indian, and 
Malay, have reached their present homes from a northern centre of radiation. 
But all these localities are in a region where Palaearctic and Palaeotropical 
faunae meet even nowadays; in Tertiary times, when a broader connection 
between Africa and Eurasia was in existence, the extension of African types 
further north than at present becomes easily intelligible, while the non- 
existence of the Himalayan mountain chain explains the free intercourse of 
northern and southern types in northern India: in southern China, the north- 
southward direction of the mountain and river valleys affords much better 
facilities for migration even now. Conditions of a similar kind prevail in the 
Sonoran region of North America at present and have done so during the 
Tertiary. When, however, this midland zone is left in either a northern or 
southern direction, faunae of a more homogeneous character will be found, 
the homogeneity and the richness in peculiar types increasing with the 
distance from the midland zone. There is every reason to believe that the 
character of the later Tertiary faunae was not essentially different from that 
of the recent ones, and that the fossil findings represent mixtures of two or 


more different faunae whose habitat zones overlap, but are not, as has been 
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asserted, primary and homogeneous faunal compounds which have given away 


certain types in both a northern and southern direction to form the Palae- 
arctic and Palaetropic faunae of the present day. 


COMPARATIVE TABLES OF LOWER PLIOCENE STEPPE FAUNAE. 


I. Roussillon, France.’ 


ralataretire: South Asiatic (Oriental). African. 
Dolichopithecus ruscinensis 
? Megantereon* cultridens Caracal brevirostris 
Vulpes donnezani Felis aff. ocreata 
Helarctos etruscus arver- Hyaena hyaena arvernensis 
NeNSIS "Viverra” pepratxi 

Talpa sp. Crocidura sp. 
Castor praefiber Sciuropterus pliocenicus ”’"Mus” donnezani 
Trilophomys pyrenaicus Hystrix primigena 
Cricetodon augustidens Ruscinomys europaeus 
Ochotona corsicana 
Lepus aff. europaeus 
Hipparion crassum Acrocodia arvernensis. Mastodon arvernensis 
Capreolus australis borsont 

ruscinensis Potamochoerus provincialis 
Cervus pyrenaicus, Palaeoryx boodon. 

This fauna contains mainly steppe types, both Palaearctic and African, there are 
a few Palaearctic and one African forest species in addition to the three species with 
Malay affinities. In accordance with the geographical position of the locality, Palae- 
arctic and African types predominate. 


II. Island of Samos, East Mediterranean.’ 
Palaéarctre, Oriental. African. 
? Megantereon sp. Felis neas 
Hyaena sp. 
Crocuta eximia 
Lycyaena chaeretis 
Palhyaena hipparionum 
Ictitherium robustum 
Mustela palaeattica orbignyt 
Meles maraghanus Promephitis larteti 
Acomys gaudryt 
Mastodon pentelici 
Dinotherium sp. 


Adapted from Depéret, Mém. Soc. Géol. France, Paléont., No. 3 (1890). 

* Megantereon Croizet & 1828, replaces Maichairodus Kaup, 1833. 

* Adapted from Major, Le Gisement Ossifére de Mytilini et Catalogue d’Ossements 
fossiles recueillis a Mytilini, ile de Samos, et déposés au Collége Galliard a Lausanne, 
Lausanne 1894, and from Scutosser, Beitr. Pal. Geol. Osterreich-Ungarns u. d. Orients 
XVII, pp. 112—18 (1904). 
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Chalicotherium pentelict 
boissiert 
Pliohyrax graecus 
Aceratherium samium Dicerorhinus schleiermacheri Diceros pachygnathus 
schlosseri 
Hipparion mediterraneum 
MINUS, 
Dremotherium pentelici Palaeotragus roueni 
Samotherium boissieri 
Helladotherium duvernoyi 
Giraffa parva 
~ attica 
Prodamaliscus ‘gracilidens 
Pseudotragus capricornis 
sp. 
Protragelaphus sitteli 
Palaeoryx stttzeli 


ingens 


majort 
Tragoreas oryxoides 
Protoryx sp. 
hentscheli 


carolinae 
aff. carolinae 
Criotherium argalioides Tragocerus amaltheus parvi- 
dens 
Oioceros proaries Tragocerus rugosifrons 


sp. 
Tachytragus crassicornis 
Helicotragus rotundicornis 
Palaeorcas lindermayeri 
Gazella gaudryi 

” sp. 


Orycteropus gaudryt. 


With the exception of a few species this is a typical steppe fauna, closely allied 
ly in general character but also in affinities to the recent African steppe faunae. 


Besides it contains several types belonging to the Palaearctic steppe compound and 
two species which are alpine forms (Criotherium, Oioceros) of Oriental origin. The 


tW 


locality accounts for the preponderance of African and the scarcity of other types. 


Ill. Maragha, Lake Urmia, N. Persia’ 


Palaearctic. Oriental. African. 
Megantereon orientalis Caracal aff. brevirostris 

aphanistum 

Compiled from: KittL, Ann. k. k. Naturh. Hofmus., vol. II, pp. 320—21 (1887); 
Roper and WertHorer, Denkschr. Kais. Ak. Wiss. (Math.-Naturw. Cl.), vol. LVII, 
p. 754 (18900); Witckens, Nov. Act. Leop. LII, pp. 257—84 (1888); pE MECQUENEM, 
Contribution A l'étude du gisement de vertébrés de Maragha et de ses environs, in 
Morcan, Délégation en Perse (Ann. d’Hist. Nat. I, Pal.), Paris (1900). 
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Meles polaki Crocuta eximia 
»  maraghanus Palhyaena hipparionum 
Mastodon pentelici 
Sus erymanthius Gomphotherium longirostris 
Urmuiatherium polakt 
Giraffa attica 
Alcicephalus neumayri 
coelophrys 
Palaeoreas lindermayeri 
Palaeoryx pallasi 
Hipparion gracile Oioceros atropatenes Tragocerus amaltheus 

richthofent Gazella brevicornis 

sp. capricornis 
Equus stenonts persicus Helicotragus rotundicornis 
Asinus hemionus onager Protragelaphus skouzest 

Prostrepsiceros houtum- 
schindleri 
Aceratherium blanfordi Dicerorhinus schleiermacheri Diceros neumayri. 

Like the two former ones this is in the main a steppe fauna. Whereas in the 
Roussillon fauna the western or mediterranean. section of the Pliocene faunae is re- 
presented, the Samos fauna includes a few types belonging to the eastern or Asiatic 
section. This feature is pronounced even more strongly in the Maragha fauna, and this 
holds good both for the Palaearctic and Palaeotropical components. In addition to a 
number of mediterranean species (viz. Equus stenoms persicus, Hipparion gracile, 
Giraffa attica, most Antelopes) the Asiatic component can be clearly made out (Asinus 
hemionus onager, Hipparion richthofeni, Urmiatherium polaki). The Malay component 
is only represented by Sus erymanthius, a species apparently adapted to steppe life. 


IV. 


Palaearctic. Oriental. African. 


? Megantereon horribile Panthera pardus 


sp. Palhyaena hipparionum subsp. 
Canidae 2 sp. Hyaena macrostoma 
Vulpes sinensis > gigantea 
Meles taxipater Lutra brachygnathus 2 sp. indet. 
Ursus sp. 
Myotalpa arvicolina 


? Dipoides majori 
Mastodon aff. latidens 
lydekkeri 
perimense sinense 
aff. pandionis 
Stegodon habereri 
Aceratherium blanfordi Dicerohinus sp. Chalicotherium sp. 
Rhinoceros habereri Sus stehlini Hippopotamus sp. 
brancot Sp: 


Anchitherium citteli microdon 


* ScHLosser, Abh. K. Bayer. Ak. Wiss., Cl. II, XXII, No. 1, pp. 20—160 (1903). 
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Sus hyotherioides 
caballus aff. sivalensis Cervavus oweni Giraffa aff. stvalensis 


aracamelus gigas sp. a mucrodon 


rutimeyeri Alcicephalus sinensis 

sp. ” sp. 
Palaeomeryx sp. Urnuatherium sp. 
Rucervus aff. sivalensis 
"*Cervus” simplicidens 

sp. 

Gazella dorcadoides 
altidens 
palaeosinensis 

Protetraceros gaudryi 

Palaeoreas sinensis 

Tragocerus gregarius 

spectabilis 
sylvaticus 
kokent 
Pseudobos gracilidens Plesiaddax depéreti 
intermedius Strepsiceros praecursor 
annectens 


Paraboselaphus ameghinoi. 
The Chinese Pliocene faunae described by SCHLOSSER have a general appearance 


which in many points agrees with the one presented by the modern fauna of these 


regions. It is a mixture of forest and steppe types and of elements with quite hetero- 
us origin. The fauna includes Palaearctic, Malay, and African types, the character 
steppe fauna being entirely eastern or Asiatic (/1tpparion richthofeni, Equus 
valensis). The steppe fauna is much 

that ancient types like Anchitherinm and 


Palaearctic element is much more pronounced 


During the late Miocene and Pliocene an arid climate prevailed over the 
greater part of northern and central Eurasia; but there is reason to suppose 
that in Africa and the Malay countries forests existed as now. In early 
Miocene and Oligocene time these forests extended to southwestern and 
central Europe and their fauna presents many resemblances to the modern 
\frican forest fauna. As in the case of the steppe fauna it has been argued 
on these northern findings of African types that the whole of the African 
forest fauna has reached its present habitat from the north; but the scarcity 
of African species in European Miocene faunae compared with the number 
of recent African ones is rather an indication that the species found are 
merely outposts of the main African forest fauna. This view is confirmed 
by the Lower Miocene fauna of Karungu, near Lake Victoria, which is 

itirely African in appearance and essentially the same as the present one, 
containing even some modern genera. Its distance from the midland zone 
has, with one exception (Dicerorhinus), prevented the immigration of foreign 
types. 
16 
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Karungu, near Lake Victoria, Kenya. (Lower Miocene.) 


Dinotherium hobleyi Undetermined Anthracotheriid 

sp. Prodremotherium sp. 
Gomphotherium aff. angustidens Dorcatherium 
Elephas or Stegodon Dicerorhinus aff. schleiermacheri 
Myohyrax oswaldi Paraphiomys piggotti 
Merycops africanus Pseudaelurus (?) africanus 
? Merycopotamus sp. Large Felid or Creodont. 
Anthracotheriid near Brachyodus. 


Although these forest faunae appear in Europe much earlier than do 
the steppe types, yet it is quite safe to assume that they are merely facies 
of one faunal stock, that at the time when the forest fauna occurred in 
Europe, the steppe fauna was already in existence in the arid grass and 
desert country of Africa and Anterior and Central Asia, but only arrived 
in Europe at a later date, when a drier climate had spread further west. At 
that time the bulk of the forest faunae was developed in the African hylaea, 
the Indian Pensinsula and the Malay countries with outposts in Europe, 
certain parts of Anterior Asia, and probably southern China. Quite as 1s 
the case with the steppe fauna, more African species are found in western 
Europe and more Asiatic types in the southeast. 


Goriach, Styria, Austria.” (Upper Miocene.) 
Palaéareti« Oriental. African, 


Plhiopithecus antiquus 
Rhinolophus schlosseri 
Erinaceus sansaniensis 
Galerix exilis 
Felis” (Lynx ?) turnaucnsis ? Amphicyon sp. Martes sp. 
» (Panthera ?)tetraodon ? Hemicyon goriachensis "Viverra’ leptorhyncha 
Steneofiber jageri ? *Sciurus” goriachensis 
minutus ? gibberosus 
Eliomys schlosseri 
Anchitherium aurelianense Gomphotherium augustidens 
Acrocodia telleri Dorcatherium naut. 
Aceratherium incisivum Palaeomeryx bojani 
Diceratherium minutun. meyert 
eschert 
Micromeryx flourensianus 
Dicrocerus furcatus 
elegans 
Cervus sp. 
Hyotherium soemmerringi 
Palaeochoerus typus. 


' Anprews, Quart, Journ, Geol. Soc. LXX, pp. 163—86, pls. XX VII—XXIX (1924). 
* HorMann, Abh, k. k. Geol. Reichsanst. XV, No. 6 (1893). 
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But the general character of these forest faunae is not quite uniform. 
Except a number of genera and species closely related or identical with 
modern ones they contain a fair amount of forms which, although clearly 
belonging to the same faunal compounds, African or Malayan, as the more 
recent types, present a much more ancient and primitive appearance. In 
addition to them groups of an entirely different character are found which 
have no near relations in either the present or fossil African and Malay 
faunae, and are met with in the older, Lower Oligocene and Eocene strata 


of Europe and North America. 


Pyrimont, Haute-Savoie. (Upper Oligocene.) 
Palaearctic (and Oriental (Malay). 
Boreal). 
? Palaeonycteris robusius 
Echinogale gracilis 
? Amphicyon lemanensis Plesictis robustus 
Titanomys Rhodanomys schlosseri 
Steneofiber eseri 
Diceratherium asphaltense Paratapirus helveticus Cainotherium commune 
minutum minutus Bothriodon porcinus. 
Amphiperatherium rhodani- Palaeochoerus metssneri 
Doliochoerus sp. 

In strange contrast to the later faunae those from the Eocene strata 
of Europe present a remarkably uniform character; this is especially true 
of the Basal and Lower Eocene, while in the Bartonian Oriental and African 
types begin to turn up. This fauna includes Didelphid Marsupials; but it 
should be noted here already that they appear in North America in the 
Basal Eocene strata but in Europe oniy during the Upper Eocene. 


Ezerkingen, Switzerland.” (Middle Eocene.) 


Oriental. African. 
Caenopithecus lemuroides 
pygmaeus 
Adapis duvernoyi 
parisiensis 
Necrolemur antiquus 
citteli 
cartieri Dimylus paradoxus 


Pelycodus helveticus Neurogymnurus cayluxi 


Hyopsodus jurensis Amphidozotherium cayluxi 
Plesiadapis sp. V espertiliavus sp. 

> DepéreT, Abh. Schweiz. Pal. Ges. XXIX, pp. 83—84 (1902). 

* This marsupial which is a member of the Austral fauna (see below) has reached 
Europe with the Boreal fauna. 

> RitvimeYER, Abb. Schweiz. Pal. Ges. XVIII, pp. 1—151 (1891); the extensive 
researches on the Early Tertiary faunae of Switzerland by STEHLIN, have not yet heen 
made use of by the author. 
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THE EVOLUTION 


Pterodon dasyuroides 
magnus 
Hyaenodon schlosseri 
cayluxi 
Proviverra typica 
Sinopa sp. 
Prorhyzaena egerkingiae 
Quercytherium tenebrosum 
Palaeotherium magnum 
medium 
latwm 
crassumt 
curtum 
Paloplotherium magnum 
codiciense 
annectens 
MUNUS 
Lophiodon rhinocerodes 
tapiroides 
parisiensis 
Chasmotherium cartieri 
Propalaeotherium isselanum 
minulum 
Pachynolophus prevosti 
duvalit 
quercyt 


AND RADIATION OF MAMMALIAN 


FAUNAE 


Cynodictis sp. 
Cynodon sp. 
Amphicyon sp. 


Dichobune robertianum 
leporinum 
pygmaeum 

Mixtotherium gresslyt 

Diplobiune miilleri 

Cainotherium commune 

Plesiomeryx cadurcensis 

Dichodon ovinum 

cuspidatum 

Tetraselenodon kowalewskyi 

reneviert 
Haplomeryx sitteli 
NXiphodon gracilis 


Amphimeryx pygmaeus 
obliquus 
schlosseri 


Anchilolophus gaudini is murinus 


desinaresti Bachitherium insigne 


Lophiotherium cervulius Acotherulum saturninum Anthracotherium gresslyi 


e elegans Cebochoerus minor Rhagatherium valdense 
Choeromorus sp. 
Plesiarctomys schlossevi Sciuroides siderolithicus. 
’Sciurus”’ spectabilis 

Cricetodon incertus 


Calamodus europaeus. 


shall find similar con- 
ditions obtaining there as in the Old World. The recent fauna of North 
America as in western Europe has received its final shape only after the 
retreat of the Diluvial ice sheets. It is well known that, after the Glacial 
Epoch, immigration took place from Asia, and in the Pliocene the great 
Africo-Asiatic steppe fauna had extended its range far down into the United 
States. But earlier than this the fossil faunae of North America, although 
progress in the development of individual types and subsequent immigration 


Turning now to the Western Hemisphere, we 


of Malay elements is clearly discernible, have largely preserved their general 
composition up to comparatively modern times. Even longer than in the 
European faunae, down to Basal Eocene times, two ancient components can 
be easily distinguished in the North American faunae, one identical with the 
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one found in European basal Tertiary strata, and another which can be 


derived from the South American fauna. As in Europe the most important 


localities where fossils were found are in the Sonoran region which cor- 


responds to the Mediterranean region of Europe, and is the zone where 


northern and southern faunae overlap. 


New Mexico, U. S. A.* (Paleocene.) 


Torrejon, 


Indrodon malaris Microclaenodon assurgens Haploconus lineatus 


Mixodectes pungens Dissacus navajovius corniculatus 
crassiusculus saurognathus Mioclaenus turgidus 
Chriacus pelvidens Claenodon protogonioides is lydekkerianus 
baldwini ferox lemuroides 
truncatus Didymictis haydenianus inaequidens 
schlosserianus aff. leptomylus acolytus 
icentes crassicollidens Pentacodon inversus Protoselene opisthacus AY 
ubtrigonus Euprotogonia puercensis Polymastodon fissidens 
Deltatherium fundaminis » minor Neoplagiaulax molestus 
Sarcothraustes antiquu Periptychus rhabdodon Ptilodus mediaevus 
Sp. carinidens trouessartianus 
Goniacodon levisanus Anisonchus sectorius Chirox plicatus. 


reek, W. Nebraska, U. S. A’ (Lower Pliocene.) 


Amphicyon amnicola Hystricops venustus Merychyus profectus 
" sp Geomys aft, bisulcatus Pliauchenia gigas 
Aelurodon haydeni validus Megalonychid Alticamelus procerus 
saevus secundus Teleoceras sp = 2 sp. indet. 
Tephrocyon hippophagus Aphelops sp. Procamelus 2 sp. 
aff. temerarius ? Caenopus sp. Palaeomeryx 2 sp. 
> aff. wafer Hypohippus aff. affinis Cervus sp. 

Cuon sp. e aff. cognatus Blastomeryx aff. wellsi 
Bassariscus antiquus Verichippus 2 sp. * elegans 
Mustelids 3 sp Veohipparion 3 sp Merycodus aff. necatus 
Machairodontid Protolippus 2 sp és 2 sp. indet. 
Felis aff. maxima Phohippus 3 sp. Neotragocerus improvisus 
Mylagaulus aff. monodon Prosthennops crassigenis Bovid 
Dipoides brevi Ee sp Bison sp. 

fortus Merychyus relictus Elephantid. 


This South American fauna itself is composed of three elements, one 


pointing to the north and containing Primates, Perissodactyla, Tylopoda, 


Bears, and Weasels, a second including Sigmodontine and Hystricomorph 


Rodents, certain Squirrels, Cats, Foxes, and Edentata has undoubted affinities 


MattHew, Bull. Am. Mus. Nat. Hist. IX, pp. 263—64 (1897); for Paleocene 

and Eocene Primates see: MAtTHew, Bull. Am. Mus. Nat. Hist. XXXIV, pp. 429—83 
(1915), and Giptey, Proc. U. S. Nat. Mus. LXIII, pp. 1--38 (1923). 

* Mattuew, Bull. Am. Mus. Nat. Hist. XX VI, pp. 364—65 (1909). This is a typical 


steppe fauna, containing, in addition to antochtonous forms, elements derived from 
Asia and South America 
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to Africa, and finally an entirely aberrant faunal type, represented by the 
Marsupials, and showing close relations to the existing Australian fauna. 
It has been supposed by most authors, quite recently by MattuEew*, Oscoop? 
and BENsLEyY’, that both Australian and Sout’: American Marsupials have 
reached their present habitat from a northern centre of radiation. The fossil 
evidence does not warrant this assumption. It is true that fossil Marsupialia 
have been found in North America and Europe; but the number of specimens 
as well as species is astonishingly poor if compared with the great diversity 
of types in Australia and South America. Moreover the arrival of the 
Didelphids in Europe as late as the Upper Eocene and their earlier occurrence 
in the Paleocene of North America makes it quite probable that they have 
come to Europe from North America, which, originally, they had reached 
from the south. It would appear to the author that more and better reasons 
are in favour of a common origin and primary connection of Australian 
and South American Marsupialia in their present homes than for their 
independent development from primitive ancestors in the Northern Hemi- 


sphere. 


EARLIER FAUNAE. 


If these early Tertiary faunae are reviewed now, it appears that three 
faunal groups can be distinguished. I shall designate them as the Boreal, 
Equatorial, and Austral faunae. The original home of the Boreal 
fauna is the old Angara continent which includes northeastern Asia and 
the greater part of North America; the Equatorial fauna must be sought 
for on a great southern Gondwanaland to which the Malay countries, India, 
Africa, and the Guayano-Brazilian plateau belonged; the Austral fauna lived 
on a South Pacific continent, embracing Australia, New Zealand and ’’Archi- 
plata”*, the last of which was detached from the Brazilian plateau. The 
following diagram gives an illustration of the elements composing these three 


taunae. 


Equatorial fauna. Austral fauna, 


Boreal fauna, 
Primates. 
Tarstidae Prosimiae (Or., Afr.) 

Notharctidae [Platyrrhini] | Catarrhini (Or., Afr.). 


* Ann. New York Ac. Sci. XXIV, pp. 171—318 (1915). 

* Publ. Field Mus., Zool. XIV, No. 1, pp. 145—49 (1921). 

* Trans, Linn. Soc. London (2), Zool. IX, pt. 3, pp. 83—217 (1903). 

* This term, invented by v. IHERING, included Patagonia, southern Argentina and 
a part of Chili; the Guayano-Brazilian plateau is named ’Archamazonia”’, the connection 
between Australia and Archiplata ’Archinotis”, and that between Africa and Archama- 
zonia "Archhelenis”, The author fully agrees with these important statements, although 
he would regard the Antarctic continent only as an annex to Archinotis and of minor 
importance for animal radiation, and would seek Archhelenis somewhat further north. 
(H. v. Inerinc, Archhelenis and Archinotis, Leipzig 1907.) 


2t 


wast 
= 


ERNST SCHWARZ 


Chiroptera. 
Megachiroptera (Or., Afr.) 
Microchiroptera. 

Carnivora. 
Carnivora vera 

Rodentia, 
Lagomorpha 
Sciurotdea 
Geomyoidea (Braz.) 
Gliridae (Afr.) 
Muridae 
Spalacidae (Afr.) 
Anomaluroidea (Afr.) 
Bathyergidae (Afr.) 
Hystricomorpha, 

Edentata. 
Nenarthra 
Pholidota (Or., Afr.) 
Tubulidentata (Afr.). 


Ungulata. 
Hyracoidea (Afr.) 
Proboscidea (incl. Sirenia) 

( Afr.) 
Anthracotheriidae (Afr.) 
Hippopotamidae (Afr.) 
Suidae (Or., Air.) 
Ancylopoda (Afr.) 
Tragulina (Or.) 
Pecora (Or., Afr.) 
Votounguiata (Braz., ? Afr.*). 

Insectivora. Marsupialia. 

Tenrecidae (Madag.) 

Solenodontidae (Braz.) 

Chrysochloridae (Afr., Braz.) 

Vecrolestidae (Braz.) 

Soricidae (Or., Afr.) Polyprotodontia 
Erinaceidae Diprotodontia 
Menotyphla (Or., Afr.) 

Dermoptera (Or.) 


Monotremata. 


The Austral fauna is remarkably simple, uniform, and entirely isolated. 


But the Equatorial and Boreal faunae are much diversified and in many 


cases related to each other; it is very probable that at various times and 


in various directions interchange between them has taken place and _ that 


Immigrated constituents of the later Boreal fauna. 


*. v. StROMER, Pal, Zeitschr. V, pp. 226—28 (1923) mentions a form allied to the 
Typotheria from S. W. Africa 
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the general aspect of these faunae has been repeatedly remodelled. But two 
facts are conspicuous in all of these early faunae; all of the great phyla of 
Mammals now existing (except those which have become extinct again) 
are clearly indicated, and all of the Eocene Mammals present an archaic 
appearance, thus pointing back to the times of Mammalian rise. Primitive 
types of this kind have been preserved up to the present, in the case of 
the Austral fauna they are represented by the Polyprotodont Marsupials; 
in the Equatorial and Boreal faunae the Insectivora correspond to them; 
Creodonta, Condylarthra, primitive Primates and Rodents, all can be derived 
from a primitive Insectivoroid type. 

The close proximity of primitive Marsupialia and Placentalia must 
suggest a common origin for both, and the question now arises where they 
have been developed. The more general belief is that their original home is 
the Northern Hemisphere, and it is true that most and the oldest of early 
Mammalia have been found in Europe and North America. But the extreme 
rarity of these findings in countries whose general palaeontology can be 
regarded as known in a broad sense, would indicate that, as in later epochs, 
these types were only outposts of southern faunae. The fossils of the southern 
continents are very little known at present; the few findings, however, in 
Africa, South America, and Australia have revealed a wealth in Mammalian 
types; as our knowledge increases, a growing number of Mammalian orders 
have been found to occur in the south at as least as early a date as the 
corresponding forms in the north.’ If in reality the Mesozoic Mammalia 
were outposts of southern types, these ancestral faunae must be sought for 
on a great southern continent including Africa, Australia and South America; 
the two ancestral phyla of which the Insectivores and Polyprotodontia may 
be taken as typical, are here designated as the Atlantic and Pacific 
fauna respectively. There are instances of a similar distribution in certain 
groups of Reptilia and Amphibia, of Lower animals, like Mollusca and 
Earthworms, and in plants, which are of a similar age, and were fully 
developed at the time in question. There is, of course, only one last step 
from these two primaeval groups of Mammalia to one ancestral 
general type which has been developed from Reptilian predecessors.’ 

* Of course the adverse conditions for the preservation of organic material in the 
tropics may have been an obstacle in the formation of fossiliferous strata, and a lot 
may have been destroyed; but the main reason for the present unsatisfactory state 
of our knowledge is the insufficient geological and palaeontological exploration of 
countries as yet thinly populated, difficult to reach, and not in a position to pay for 
the considerable expenses of a systematic survey. 

* BRESSLAU, starting from phylogenetical speculations based on anatomical re- 
searches, has arrived at similar conclusions. He adopts the Permian ice age as the time 
of primary separation of the Mammalian line from the Reptilian stock and the cause 


for the development of the hairy coat in Mammals (Ber. Senckenb, Naturf. Ges. L., 
pp. 178—79 (1920). 
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EVOLUTION OF CONTINENTS. 


In the development of the present form of the Earth’s surface two out- 
standing features are visible. The primary existence of permanent continental 
sockets and the formation of mountainous systems which tied them together 
into great continental masses. There are six old massives which, although 
now and then overflooded by shallow seas, have in the main kept their 
general character, have not been folded up, and have been the centres for 
the formation of continents since the early times of the Earth’s history. 
These are the Canadian and Scandinavian shields and the Angara massive 
in the north, and the great Guayano-Brazilian (’’Archamazonian”), African 
(including Arabia and Indian Peninsula), and Australian blocks in the 
Southern Hemisphere. The great Algonkian and Palaeozoic mountain systems 
were chiefly extending in a direction parallel to the Equator and have created 
a northern and a southern continent, both extending from east to west. The 
modern Tertiary Alpine system which follows the same lines in Eurasia, is 
running from north to south in the New World, thus resulting in the for- 
mation of an eastern and western continental mass. The breaking up of the 
old continents, the varying history of the detached parts, and the gradual 
development of the present status can be traced in the history of the land 
faunae inhabiting them. The Mammals which came into existence during the 
late Palaeozoic or Mesozoic era, had essentially attained their full deveiopment 
and specialization in Prealpine times, but their distribution and the formation 
of the present faunal compounds has been largely influenced and even 
determined by the rising of the great mountain chains and the tectonic events 
which accompanied this revolution. In Africa, Peninsular India, and Australia 
which remained undisturbed, uniform conditions prevailed during that epoch, 
and their fauna appears to have preserved their general appearance for a 
considerable space of time. 

These deductions are not in accordance with the hypothesis set forth 


by CHAMBERLIN and supported by Matruew’, which maintains that the 


general outlines of continents have not been materially changed since Archaic 
times. There is, however, the former opinion of most of the older geologists 
which is in favour of a more varied history of oceans and continents. Finally, 
on geophysical grounds as CHAMEERLIN’s, the new theory of the drifting of 
continental sockets recently elaborated by WEGENER? adopts an ancient ex- 
tensive landmass in the Southern Hemisphere, which only later has been 
broken up and led to the present configuration of southern continents. 
These dissenting views show that a final decision has not been arrived at. 
York Ac. Sci. XXIV, pp. 171—318 (1915). 


* Wecener, A., Die Entstehung der Kontinente und Ozeane. Braunschweig 1915. 
(3rd ed. i922.) 
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The author, although inclining, as explained above, to the view of the older 
geological school, does not feel entitled to give a definite opinion with regard 
to any one of these adoptions. He must, however, state that his results, 
based on the radiation of Mammalia, are not in favour of CHAMBERLIN’S 
theory. 

The great Palaeozoic southern continent persisted up to the Triassic, 
while the northern land masses showed varying size and form, the continents 
of both hemispheres being separated by the ancient mediterranean sea or 
Thetys. But since the Jurassic the connection between southern and northern 
continents, once established, remains without interruption, although its locality 
and extension varies. During the Cretaceous Australia became separated from 
Africa, New Zealand, and Archiplata, which in turn must have had some 
connection with western North America along the Pacific coast. On the 
other hand the Brazilian plateau was not yet connected with Archiplata, but 
remained in touch with Indo-Africa which was broadly attached to the 
central portion of the great northern continent at that time extending from 
North America through northern Asia to Europe. About this time two trans- 
gressions of the sea occurred which, although transitory in character and 
local in extent, have been of vital importance for the development of climatic 
conditions in two continents. In South America the Guayano-Brazilian plateau 
(Archamazonia) was broken up into a northern (Archiguayana) and southern 
section (Archibrazil), and the intervening space inundated by the sea; in 
Africa’ the north and northwest were overflooded and the central depression 
of the continent filled. In both cases, on their retreat, the shallow seas left 
behind them great lacustrine basins, which eventually formed the basis of the 
African and South American hylaea. 

Madagascar became separated from Africa probably during the Paleocene 
or Lower Eocene, while the connection of the Brazilian plateau was severed 
somewhat later; it cannot, however, be stated with certainty when it came 
into contact with the southern and western parts of the present South 
America. The Antillean Islands obviously formed part of the Guayano- 
Brazilian plateau, but were isolated rather early. 

The transgression of the sea during the later Eocene and early Oligocene 
disconnected Europe and Asia by the Obi Sea which established a way 
between the Arctic and Indian oceans, and appearently also isolated Africa. 
Europe was dissolved into an Archipelago and India made into an island, 
but the connection between the Malay countries, China and northeastern Asia 
up to North America remained undisturbed. The late Oligocene and the 
Miocene witnessed a renewed elevation of continents and the formation of 
the great Alpine systems, which in the southeast established a transitory 


* Haas and Scuwakz, Geol. Rundschau IV, pp. 603—07 (1913); SCHWARz, Erg. 2. 
Deutsch. Zentr.-Afr.-Exp. I, pp. 832—52 (1920). 
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connection between Malayasia and Australia. On the whole this evolution 
resulted in the present configuration of continents. Later changes mostly duc 
to the breaking down of peripheral mountain chains or the opening of fissures 
followed by the transgression of the sea into the intervening spaces, have 
led to the formation of islands, like Ceylon or Tasmania, and Archipelagoes 
as in southeastern Asia, Japan, and the Mediterranean, but these are mostly 
events of minor importance. It should be noted here that Celebes and the 
Philippine islands must have been isolated rather early, probably during the 


Oligocene. 
CLIMATE. 


Climatic conditions during the Paleocene and early Eocene must have 
been similar to the ones prevailing at present. In a tropical and moist climate 
abundant forests were developed, favoured by the neighbourhood of the sea 
in southern Asia and Papuasia, in Africa and South America by extensive 
inland gulfs and lacustrine formations. Only in continental Australia where 
the surrounding mountain chains keep off any considerable amount of rain, 
steppes and deserts were found. The Thetys ocean had already retreated at 
this time; but the desiccation of Central Asia had not progressed very far, 

mild and temperate climate prevailed, and much wider tracts of country 


than at present were covered with forests of the temperate zone type in 


North America, Asia and eastern Europe; only the Atlantic parts of Europe 


presented a more luxuriant and tropical vegetation. 

There appears to have been no material change of climate from these 
early times up to now in southern Asia and great portions of the forest 
clad districts of central Africa and Brazil. But while in western and central 
Europe the transgression of the sea and a warm and moist climate had 
resulted in the formation of tropical forests, desiccation is clearly traceable 
in North America, Central Asia, and Africa. In Central Asia as well as 
North America “continental” conditions were favourable to the evolution of 
steppes and deserts; quite as now extreme heating of huge land masses in 
summer, extreme cooling and emanating winds in winter take away more 
water than is introduced by oceanic winds. The main centre of desiccation 
originally radiating from the Central Asiatic plateau, gradually expanded to 
the Pacific, and eventually came into contact with the American steppe zone ; 
in the west it invaded Europe where it devastated the Oligocene and Miocene 
forests, spread over to Anterior Asia, into northern and eastern Africa, and 
became broadly united with the two great arid zones developing in Africa, 
a northern in the western Sahara and another in the southwest, both of 
which were originally due to cold oceanic drifts which kept off rain from 
entering the interior of the continent. This process of desiccation was accen- 
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tuated still more by the elevation of the Alpine mountain chains which shut 


off even more central and western Asia as well as eastern Europe from the 
oceanic supply of rain. The Ice Age has not materially influenced this deve- 
lopment which in Europe attained its height during the Interglacial spaces, 


but in the west at least was moderated by the influence of the Gulf Stream 
after the retreat of the ice sheets. In Pacific South America an independent 
dry zone has been formed under the influence of the cold Humboldt Drift, 
and, after the rise of the Cordilleran chain, has accellerated its growth; it 
is denoted now by the Atacama desert, the arid Andean plateaus and the 
Pampa of Argentina. 


EVOLUTION AND RADIATION OF FAUNAE. 


Although the origin of Mammals goes back to at least the earlier Triassic, 
yet their evolution has been slow at first, development progressing at a more 
rapid rate with the formation of abundant tropical forests in the Southern 
Hemisphere at the close of the Mesozoic era. The present status of Mam- 
malian distribution has been brought about originally by repeated waves of 
extension to the north, only later and distinctly to a minor degree by evolution 
on the spot in the northern continents. 

The ancestral Mammalian fauna which had spread over the whole of the 
old southern continent was soon divided into two branches. The Atlantic 
fauna includes the Insectivoroid line which was developed into modern 
Placentalia, the Pacific fauna in the east was made up of the early Poly- 
protodonts which led to the Marsupialia. As regards the Multituberculata 
their mode and locality of origin are still uncertain, they are better left out 
of discussion. 

The first Triassic wave of extension had distributed a low grade Insecti- 
voroid fauna all over the northern continents. Very little is known of the 
immediate development of such primaeval types as the Protodonta, Tricono- 
donta, and Trituberculata. But when the second wave, during the Cretaceous, 
occurred, some of the principal phyla of Mammals, Insectivora, Primates, 
Ungulata, and Carnivora had already been primarily defined. This northern 
fraction of the Atlantic fauna, which had reached the countries east and west 
of Bering Strait, northeastern Asia and western North America, widely 
separated from its original home and under different conditions of life, 
developed into independent types, the Tarsiid and Notharctid Primates which 
led to the New World Monkeys,’ the Creodonta, Amblypoda, and the Condy- 
larthra, the basic group of Perissodactyle Ungulata, which formed a new 
faunal compound the Boreal fauna, while the bulk of the Atlantic fauna 
in the south evolved into the Equatorial fauna. In the meanwhile the 


* GipLey, Proc. U. S. Nat. Mus. LXIII, pp. 1—38 (1923). 
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Pacific fauna had passed into the Austral fauna, and now presented 
various well marked types of Marsupials; the Didelphids and primitive forms 
of Caenolestidae’ still nearly akin to early Peramelids, had reached North 


America and met the Boreal fauna there. On the other hand the Boreal 
fauna spread to the west and reached the Atlantic coasts of Europe, where, 


as in North America, it is found in the Paleocene strata. 


The appearance of modern types in Europe and North America does 


not find its explanation in the evolution of older types on the spot, but is 


entirely due to the introduction of new types from the Equatorial fauna. 


This third faunal wave which must have begun in the earlier Eocene and 


emanated from southern Asia, had reached Europe as well as North America 


during the Middle Eocene, and imported a number of types developed since 


into essential and characteristic groups of the Boreal fauna which only now 


attained its ultimate shape. Such forms are various groups of Artiodactyla 


which became ancestral to Peccaries, Camels, Oreodonts, and Prongbucks, 


the Moles which were developed in the mountains of China, where they are 
still abundantly represented, as an offshoot of the Soricoid stem, primitive 
Sciuromorph Rodents, as well as certain early Cats and Dogs. On the other 


hand, perhaps somewhat later, a limited number of Boreal forms, like Tapirs 


ana Dicerorhine Khinoceroses have become constituent members of the Malay 


fauna, while extension from the north introduced into South America Tapirs 


and Primates which in the rich tropical forests of Amazonia attained a high 


stage of evolution. 


A more extensive exchange of faunal elements begins with the Oligocene, 


when the way from and to Africa is widely opened. Anthracotheres, Pigs, 
Hystricomorph Rodents, Weasels, Otters, Viverras, Cats, and Shrews of the 


African forest type appear in Europe, and, as the influx from southern Asia 


is continued, the European fauna is supplemented by Malayan Monkeys, Rats, 


fragulines, and Amphiycons, which were later followed by true Deer and 


Bears; at the same time more modern representatives of the later Boreal 


fauna, as Moles and Beavers, arrived. 


The important Fayum fauna* which, in contrast to Osporn, the author 
believes to be of purely forestial type (this would account for the absence 


of the Artiodactyle steppe forms), on the whole only contains forms for 


which it is quite possible to assume an African origin (early Sirenians, 


Elephants, Hyraxes, Pigs and Hystricomorph Rodents [Phiomys]); only the 


Hyaenodont Creodonta (Metasinopa, Pterodon etc.) are clearly outposts of 


* Myrmecoboides montanensis Giptey, from the Paleocene of Fort Union (Proc. 
U.S. Nat. Mus. XLVIII, pp. 395—402 (1915). See also Oscoop, Publ, Field Mus., Zool., 
XIV, No. 1, pp. 145—49 (1921). 

* Anprews, A Descriptive Catalogue of the Tertiary Vertebrata of the Fayim, 
Egypt (1906); Osrorn, Bull. Am. Mus. Nat. Hist. XXIV, pp. 265—72 (1908); 1. c. XXVIJ, 
pp. 415—24 (1909). 
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the early Boreal fauna, but they appear in the upper (Lower Oligocene) 
deposits, and are thus obviously newcomers.’ Except these forms there was 
also an immigration of quickly moving Asiatic forms into the African forest 
fauna, like the Dicerorhine Rhinoceros found with the Lower Miocene fauna 
of Karungu, or certain bats of which f.i. the recent Petalia nana of the 
Petalia javanica group is a survivor. 

The process of desiccation which went parallel to the development of 
these forest faunae, resulted in the formation of the great steppe faunae which 
became dominant in the midland zone during the later Tertiary. In America 
the forest types were driven to the south, where the Neotropical fauna, 
originally built up out of Austral, Equatorial, and Boreal elements, was 
quickly assuming a modern aspect. 

The Steppe fauna is made up of three components, each of which 
was developed independently from ancestral forest living types. In North 
America and northern Asia the early Perissodactyla passed into the modern 
Rhinoceroses and Horses; in the steppe types derived from the Oriental 
fauna two sections can be distinguished: open country, plains, and plateau 
types, like Hedgehogs, certain Moles, Voles, Jumping Mice (Dipodidae), and 
Cattle, and alpine forms including Sheep, Goats and the Rupicaprine group 
to which Chamois, Serow, Goral, Mountain Goat, and Takin belong? and 
from which the polar Musk Ox is an offshoot. In addition to the vast mass 
of Antelopes the African steppes have contributed Giraffes*, Hippopotamus, 
Elephants, Gerbils, Dormice, Lion, Tiger, Leopard, Hyaenas, Baboons and a 
great many more. On the steppes these swift footed animals were able to 
extend across vast tracts of country in a comparatively short space of time, 
and we therefore tind them frequently far away from their place of origin. 
These heterogeneous elements were intimately intermingled to form a uniform 
and homogeneous biological compound, and have since remained as such. This 


development may have begun as early as the later Eocene or Oligocene but, 
with the present stand of palaeontological knowledge can only be traced in 
North America; it attained its height when African Antelopes had swept 
Central Asia and northern India, had reached North America and invaded 
Europe, and when Horses and Rhinoceroses, radiating from northern Asia, 


had protruded to the Cape.* This grand fauna has kept its full splendour in 


* It appears to the writer as if the Creodonta were not ancestral to the true Carni- 
yora but were only representative forms of this Equatorial group in the Boreal fauna, 
and that they vanished when they were unable to compete with the more highly 
specialized types which later invaded the north. 

? Also Criotherium of the Samos fauna. 

* Genetically corresponding to the Oriental Deer group which is unrepresented in 
Africa. 

* The occurrence of a Pika (Ochotonidae) in a typical steppe fauna from Liideritz- 
bucht, S. W. Africa, is not in the least astonishing. It becomes easily intelligible by 
the fact, that two more types clearly of northern origin, a Rhinoceros and a Hyaeno- 
dontid Creodont, are found in the same Miocene deposit. (v. StROMER, Palaeont. Zeitschr. 


V, pp. 226—28; 1923.) 
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the African steppes, has declined in Central Asia with excessive desiccation, 
and has been destroyed in Europe and North America during the Ice Age. 


When the Ice sheets had definitely disappeared from Europe, the faunae 
of Africa and southern Asia were widely separated by sea, mountain chains 
and desert tracts, thus reimmigration was possible only from those parts 
of the south and southwest of Europe which had remained free from 
glaciation, and from eastern Europe and northern Asia; Palaearctic elements 
alone returned.! This Palaearctic fauna was already fully developed in 
western Europe in Preglacial times as demonstrated by the fossil assemblages 
of Mosbach near Wiesbaden or Mauer near Heidelberg, but at that time 
was still mixed with earlier types. It originates in northern Asia and was 
probably formed contemporaneously with the steppe fauna, its constituents 
having also been developed primarily from offshoots of the Malay fauna 
(Deer, Pig, Fox, Glutton, Lynx), that had been adapted for a life in tem- 
perate regions, but also of members of the later Boreal (Mole, Beaver) and 
survivors of the African (Crocidura, Wild Cat, Dormice) fauna. This whole 
compound is less markedly differentiated into forest and steppe types accord- 
ing to the less pronounced differences of forest and open country in the 
north. The open country forms of the Palaearctic fauna are less extreme 
types of the steppe fauna, the forest forms are composed of types still more 
generalized both of the Asiatic steppe and the forest faunae. On the whole 
the present fauna of Europe is more uniform in character but also much 
poorer in species than any one since the early Eocene. 

In North America too in Postglacial times the fauna was restored by 
immigration from northern Asia and a much greater conformity of European 
and North American faunae was established than at any time since the 
early Boreal fauna. On the other hand free interchange with South America 
only interrupted during the Oligocene and Miocene, had by and by introduced 
a great diversity of southern forms like Glyptodons, Megatheria, Tree Porcu- 
pines, Cotton Rats? and Gophers of which only a minority returned after 
the retreat of the ice sheets. But the expansion of northern types into South 
America, still now in progress, has, by the importation of the most diversified 
forms, like Tapirs, Horses, Llamas, Bears, Weasels, and Shrews, even more 
shaped the present aspect of the Neotropical fauna. 

Incidentally it must be noted here that the transitory connection between 
Australia and Malayasia during the formation of the Alpine system has 
brought to Australia a number of peculiar Muridae from Austro-Malaya, 


and in turn has led a few Papuan Marsupials as far west as Celebes. 


* The two sections of repopulation are still clearly discernible. 

* The Cricetus group of Central Asia and the Neotropical Sigmodon group were 
apparently developed independently from the primitive Murid stock; there are sur- 
vivors of the same old type in Africa (Mystromys, Deomys) and Madagascar (Nesomys). 
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CONCLUSION. 


Except the Bipolar theory of RUrrMEYER and the South Polar hypothesis 
of AMEGHINO there are two principal views upon the place of origin of 
Mammals. The great majority of palaeontologists and zoogeographers, 
WALLACE, BLANFORD, LYDEKKER, WoORTMAN, SCHARFF, SCHLOSSER and 
MattHEw, believed that the original home of Mammals is the Northern 
Hemisphere, that most groups have arisen there and only later invaded the 
south, and that the occurrence of types nearly related but now living in wideiy 
separated southern continents is secondary and due to radiation from a 
northern centre. A southern origin of Mammals, such as the author advocates, 
is only supported by a few workers, like TULLBERG, STEHLIN, BRESSLAU, 
and at least for a number of groups, Osporn and Stromer. But still there 
is much in favour of such a view. In the luxuriant forests of the southern 
continents, under uniform condition undisturbed by tectonic and climatic 
revolutions since the late Mesozoic, a rich fauna was slowly but steadily 
developing and has repeatedly sent out waves to the north. The varied history 
of the northern continents whose conditions of life, widely deviating from 
those in the tropical forests, implied quick adaptation and _ specialization, 
was not favourable to the preservation of such newly formed and specialized 
types, which were either destroved by climatic changes, or were unable to 
compete with more fitted types arriving from the south. Thus most of the 
constituents of the Boreal fauna, Creodonta, Amblypoda, and the great 
majority of Perissodactyla have disappeared; only the Boreal Primates have 
retired to South America and found a second youth in the tropical forests 
of Brazil. The fact that the remains of so many groups now living in southern 
latitudes only, are found in the north may be explained in quite another 
way. Central Asia was not the original home of most of these faunae; but it 
has been the great highway which has been passed and repassed in every 
direction by faunae of various origin during the whole process of evolution 
that has resulted in the present faunal distribution. 


Frankfurt a. M., Germany, August 31, 1923. 
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ORIGIN OF THE PIGMENT IN ECTEIN- 
ASCIDIA’. 


BY 
CLEVELAND S. S/MKINS. 


With two plates. 
I. INTRODUCTION. 


The present paper is the result of a series of observations upon the 
development of the pigment-bearing bodies in the colonial tunicate Ectein- 
ascidia turbinata Herd. At the time these observations were made I was 
prnnarily concerned with the comportment of the primordial sex cells of this 
form, but while examining the young tadpoles for the germ gland fundaments 
the great difference in the appearance of the structures bearing the pigment 
and those of vertebrates at once attracted my attention. A search through 
the literature revealed a dearth of information upon the origin of the pigment 
in tunicates, so that it seemed worth while to present the results of this 
investigation upon the origin of the pigment in Ecteinascidia, the more as 
the process differs markedly from that already observed to occur in other 
members of the group. 

PIzoN (‘o1) reported his observations upon the origin of the pigment 
wn Botrylloides, in which he contended that the intense color of the test was 
due to the presence of colored granules that had escaped from the blood 
corpuscles, as well as to the colored blood cells themselves. 

More recently FuLTon (’20) has investigated the cause of the pigment 
in the test of "Ascidia atra’ (Phallusia nigra, see VAN Name, ’21, ”Nomina 
Conservanda”, pp. 293 and 294; also p. 379) and found it due to the presence 
of blue pigment cells. He states that as far as he could ascertain there is 
no essential difference morphologically between the biue cells in the blood 
and the pigment cells in the test. 

Hecut (‘18, pp. 232—233) believes that the blue pigment granules of 


blue cells of the blood. 


2 
the test arise from the 


The writer is not convinced that the blood cell is the only source of 


pigmentation throughout the tunicates. 


" Contributions from the Bermuda Biological Station for Research, No. 145, and 
irom the Department of Anatomy, University of Tennessee, 


29, A. Z. 1924. Acta Zoologica 1024. Bd V. 
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Il. DESCRIPTION OF MATERIAL. 


i-cteinascidia turbinata HerpMAN (’80, p. 724) is a colonial ascidian of 
the family Phallusiidae (VAN Name, ‘21, nomen conservandum, p. 372). 
It is ideally constituted for studies upon the origin of the pigment, for it 
ias but one type of pigment-bearing structure and presents a simplicity in 
its color pattern that enables the investigator to follow its development without 
confusion. The only pigment present has a rich orange color and is contained 
in a peculiar type of pigmented structure, the morphology of which will 
be described later on. The body of the mature zodid is elongated, cylindrical 
and tapers at the posterior end into a short peduncle, which is connected 
to a network of stolons that unites the zodids of the colony. This network 
closely clings to the substratum and firmly holds the colony in place. 

individual zodids usually range in length from 20 to 25 mm. The largest 


zooid found by the writer was taken from a submerged hulk off Daniel's 


Head, Bermuda, and measured 41 mm. in length. The body is not divided 


into thorax and abdomen. 

The test is thin, transparent, though tough, and membranaceous. Its 
blood supply is scanty, if it has any at all. It can be easily peeled away, 
leaving the zodid in perfect outline surrounded only by the mantle. 

The mantle is thin and delicate and contains many pigment patches as 

as the transverse bundles of muscle fibers. The easily accessible and 
characteristic color patches may be obtained from the mantle of the living 
zooid. 

In life the color of the zodid is orange (fig. 1) and is due to the aggre 
gation of spindle-shaped corpuscles into more or less definitely delimited stel- 
late patches. These patches are found upon the mantle, within the walls of 
branchial basket, and in the reproductive organs. The regions of very dense 
coloration, as at the tips of the siphons, have the pigment patches crowded very 
closely together, so close, in fact, that it is only with difficulty that one can 
tell where one patch leaves off and another begins. The patches within the 
muscular wall of the siphons are arranged in a circular manner. This circular 
arrangement of the pigment patches of the siphons is probably due to the 
transverse musculature which closes the siphons, between the strands of 
which the corpuscles lie imbedded. The distribution of the pigment corpuscle- 
varies over different parts of the body. The corpuscles become fewer as one 
leaves the region of the siphons and proceeds toward the base of the zooid 
Within the walls of the lower portion of the branchial basket and the mantle 
covering it the pigment patches become very much attenuated, so that their 
haracter and morphology can be readily determined. Portions of the mantle 


of the pharyngeal wall taken from the living animal and examined in 
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sea water reveal the pigment confined in small fusiform corpuscles (fig. 2) 
varying from 3 to 12 micra in length and connected to each other by very 
fine filaments. The corpuscles are arranged end to end in single, double or 
treble rows that radiate out from an ill-defined center in all directions. In 
the living pigment patch nothing resembling a nucleus can be detected. The 
form of the color patch has not been observed to change in nature and I 
have not been able to impose any artificial conditions that would cause the 
pigment patch as a whole to change in any way. 

The aggregation of fusiform corpuscles which I have designated as the 
pigment patch is easily recognized as a unit in the scheme of pigmentation 
and measures from go to 140 micra in diameter. In the walls of the siphons, 
where the pigment patches are elongated, they reach the length of 200 micra 
and are 50 to 60 micra wide. The lemon-yellow appearance at the end of 
each corpuscle (fig. 2) is purely an optical effect, due to the thinning out of 
the orange pigment at the ends. Another fact that leads to the belief that 
there is but one pigment present in the corpuscle is that during the process 
of focusing all the corpuscles first appear in the field as lemon-yellow and 
then as they are brought more and more sharply into focus the orange pigment 
becomes quite plain. 

The reproductive organ (ovotestis) is situated on the left side of the 
body. The ovary lies within the hollow of the reniform testis. No duct leads 
from the ovary; none is needed, for when the eggs break out of the ovary 
they pass through the peribranchial membrane into the peribranchial cavity 
pushing before them a portion of the inner peribranchial wall, which thus 
serves as the brood pouch. Within this pouch the eggs develop into tadpoles. 
Ovulation continues throughout the breeding season, so that as an egg deve- 


lops it is crowded upward by the next arrival in such a way that the offspring 


are arranged in a linear series with the youngest at the bottom and the oldest 
at the top of the pouch. As many as twenty embryos have been found in a 
single brood pouch ranging in developmental stages from the uncleft egg 
to fully formed tadpoles. By means of teasing needles it is possible to liberate 
the tadpoles from the walls of the brood pouch which tethered them and 
thus secure free-swimming tadpoles at any convenient time. 

A well defined duct leads from the testis to the excurrent siphon. This 
duct, the vas deferens, delivers its spermatozoa into the current of water 
that is sweeping out of the atrium, rendering self fertilization as a normal 
process quite unlikely. If the spermatozoa were discharged when the atrial 
siphon was closed, self fertilization would become possible, because the 
sperms would be liberated into the peribranchial cavity along with the eggs, 
but I have never observed the discharge of spermatozoa during the period 
when the siphons were tightly closed, though I have seen them flowing from 


the end of the vas deferens in a tiny white stream when the excurrent siphon 
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was widely open. What most probably takes place, then, is that the sperms 
destined to fertilize the ova enter through the incurrent siphon and are swept 
through the pharyngeal basket to the peribranchial cavity where direct contact 
with the eggs is effected. Whatever may be the method by which the sper- 
matozoa gain access to the eggs, the latter undergo cleavage and develop 
inte free-swiniming tadpoles within the brood peuch. As soon as development 
is complete the tadpoles wiggle loose from the membranes of the brood pouch 
a and, zided by the periodic spurts from the excurrent siphon, swim out from 
the parent zodid. There are connective-tissue membranes which mark the 
testis into distinct seminiferous tubules and these are richly supplied with 
pigment corpuscles. The connective-tissue stroma of the ovary is also highly 
pigmented. After long fixation, when the color had been destroyed from every 


other part of the zodid, the reproductive organs still retained the orange 


pigment. 
The stomach and the intestine are brown when living, but this color is am 
due to the nature of the contents, without which the tube would be colorless. eal 
The characteristic pigment corpuscles were not observed in the walls of the . 
digestive tract, of the heart or of the blood vessels. 
Ecteinascidia is usually found attached to rocks in sheltered passages 
between extreme tides. At low tide they are often exposed to air and remain 


so until with the rising tide they are again immersed. During the time the 


animals are exposed to the air the siphons remain tightly contracted retaining 
the contained water within the respiratory apparatus, but they expand again 
immediately upon the return of the sea, and the current of water is again 
started coursing through their bodies. At the time of this expansion the 
tadpoles that had wriggled free during the interim escape in large numbers. 
It was found possible to simulate in the laboratory the natural tides by first 
draining the battery jars in which the colonies were kept, allowing the zooids 
to remain exposed to the air for some time and then filling them again with 
sea water. As soon as the sea water covered the colonies the individuals 


became active, the siphons expanding at once. Immediately after this there 


followed a series of violent contractions of the entire musculature of the 
excurrent siphon, so that all the debris that had accumulated within the 
atrial cavity was forcibly expelled. Many tadpoles were also spurted out at 
this time. By means of the teasing needles and by artificially simulating the 
natural conditions leading to the voiding process it was possible to have a 
fresh lot of free-swimming tadpoles at any desired time, provided of course 
that previous demands had not exhausted the supply. 

After swimming about intermittently for four hours the tadpoles begin 
to lose much of their vigor and come to rest upon the bottom of the dish 
They swim in a spiral course and come to rest upon any solid substance 
that they may strike. After six hours they move only when stimulated. After 
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eight hours they are attached by their hold-fasts to the bottom of the dish, 
although in isolated instances I have observed tadpoles still freely swimming 
after eighteen hours. This long period of free swimming was found only 
in the case of tadpoles that had been liberated from the brood pouch by 
teasing needles. 

The vibratile tail during the fifth and sixth hours of freedom becomes 
adhesive and accumulates foreign particles, thus becoming less efficient as 
a locomotor organ. During the seventh and eight hours the tail begins to 
fragment and to degenerate. Fits of infrequent and feeble twitchings of 
the degenerating tail may continue for some time after the hold fasts have 
anchored the tadpoles to the substratum. At the beginning of the sessile 
existence the siphons open and a current of water is established through 
the branchial basket, which at this time possesses two to three rows of 
stomata. By the third day of sessile life the tail is completely resorbed and 
nothing but the colorless test that formed its sheath remains to indicate where 
it once had been. The pigment corpuscles have the form and structure of 
those of the adult and have lost all relation to the yolk spherules that remain 
at irregular intervals in the body of the zooid. 


METHODS. 


Both living and preserved material have been employed in pursuing this 
investigation. The study of the living material was made at the Bermuda Bio- 
logical Station during the summer of 1922. I am deeply indebeted to Dr. 
kk. L. Mark for his many kindnesses and for placing at my disposal the 
facilities of the laboratory. Observations were made upon the living eggs and 
as they developed the stages in the evolution of the pigment patches were 
sketched from time to time. Material was fixed and preserved for future 
study. It was found that the ordinary fixation methods do not preserve the 
pigment, so it became necessary to devise a method of fixation whereby the 
color could be preserved. The following gave satisfactory results: 

1. Fix 10 to 30 min. in a mixture of equal parts of 2 % Chromic acid 
and 2 % Osmic acid. 

2. Wash thoroughly in rain water until the water is no longer discolored. 

3. Preserve in a mixture of 1 volume of glycerine to 9 volumes of rain 
water in wide mouthed dishes. Leave the dishes for some time exposed to 
the air, but screened from dust. This allows the water to evaporate and 
increases the concentration of the glycerine so gradually that shrinkage does 
not result. This method preserves the tissues and the natural color in an 
excellent condition. From material fixed and preserved in this way, portions 
of the mantle, and of the pharyngeal basket, as well as entire gonads and 
their membranes, have been dehydrated in alcohol and sectioned by the 
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parafiine method without loss of the natural color and without causing the 


pigment corpuscles to differ in any discernible manner from those of the 
living zodid. Whole mounts of the tadpoles, portions of the mantle of young 
zooids and of adults have been made by dehydrating in alcohol, clearing and 
mounting in "Diaphane”, or clearing in xylol and mounting in balsam damar. 
sectioned material may be utilized for the study of the pigment patch with- 
out staining, or it may be stained, as subsequent staining does not interfere 
with the natural color nor alter the shape of the pigment corpuscle in any 
way. Sharp contrast has been obtained by staining with haematoxylin, the 
natural orange pigment standing out well defined against the purplish back- 
ground. 

Che study of the early deposition of the pigment within the cytoplasm 


the egg was made exclusively upon preserved and sectioned material. 


IV. ORIGIN OF THE EGG PIGMENT. 


ihe entire history of the development of the pigment patches may very 
onveniently be divided into two periods. The first period includes the events 
that take place within the ovary when the egg is acquiring its pigment. The 
second is concerned with the elaboration of the egg pigment into the pigment 
patches of the embrvo and their evolution into the pigment patches of the adult. 
eggs of lcteinascidia are normally spheroidal from the earliest 
tages of their growth, although in sections of the ovary some of the eggs 
present an irregular outline (fig. 6). This irregularity is no doubt caused by 
hrinkage during fixation. 
fhe primary odgonium begins its development as one of a number of 
idistinguishable cells within an elongated syncytial cord of cells (fig. 5) 
ihe enlargement of the ultimate o6gonium in its transition to an odcyte is 
rapid and some of the cells of the cord within which it started its growth 
soon become diiterentiated into a sac or bag-like structure. This sac, com- 
posed of a single layer of epithelial cells, is the primary follicle and completely 
‘nvelopes the growing odgonium (fig. 6). As the egg enlarges the sac con- 
tinues to envelop it, though in most places the follicle is distinctly separated 
from the vitelline membrane (fig. 6). The fusiform corpuscles of the ovary 
re imbedded in the walls of the primary follicle (figs. 5 and 6). The primary 
gogomia have no pigment at all in the cytoplasm (figs. 5 and 6), but the 
pigment corpuscles are very close to them and as the egg increases in size 
they are found to have passed through both follicular and vitelline mem- 


lie within the cytoplasm (fig. 17) of the egg, where at first 


branes and to gg, 
their identity with fusiform bodies is questionable. Even in o6gonia that have 
attained a diameter of 24 micra (fig. 5) no corpuscles are to be found in 


+ 


he egg, but by the time the latter has reached a diameter of 40 to 50 micra 
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a few are met with in the peripheral cytoplasm (fig. 17). The precise time 
when the corpuscles begin to influence the color of the cytoplasm is variable, 


because some oOgonia after growing to a diameter of 77 micra (fig. 6) have 


no corpuscles in the cytoplasm. The process by which they are incorporated 


into the cytoplasm is seemingly a passive one, as no indication of the power 


of movement has been seen in any of the fusiform corpuscles, consequently 


it is more reasonable to infer that it is the egg cytoplasm which is the active 


participant, and that as the egg grows it engulfs the corpuscles. Once within 


the cytoplasm the pigment corpuscles gradually disappear (fig. 13), as is 


shown by the decrease in the intensity of the pigmentation as one proceeds 


from the immediate area of penetration toward the center of the egg. 


By the time the odgonium has begun to take in the pigment corpuscles 


the first signs of yolk elaboration are to be noticed. The yolk at first appears 


as a pale yellow homogeneous substance (figs. 4, 9 and 13). In eggs having 


a diameter of 500 micra the yolk is organized into pale orange spherules 


(figs. 3 and 11), ranging in diameter from 1 to § micra. The character of the 


yolk spherules in fixed and sectioned material is shown in figure 3, while 


those from the living egg are represented in figure 11. In the sectioned spe- 


cimen the natural pigment within the follicular and vitelline membranes has 


been retained and all other structures have been stained with haematoxylin. 


The entire egg, 500 micra in diameter, when examined as a whole appears 


of a deep orange color, but the isolated yolk spherules themselves have a 


yellow appearance, the orange color being discernible only when the egg is 


viewed as a whole or when the collection of spherules is sufficiently thick. 


There is only one pigment. The fully developed odcyte averages 750 micra 


in diameter and presents no change in its pigmentation as compared with 


that of eggs having a diameter of 400 micra. The simple color pattern is 


completely established long before the egg is ready to leave the ovary. The 


oocyte within the ovary is perfectly spherical and the early eggs within the 


brood pouch show no deviation from this shape. What change in shape the 


egg undergoes in transit from ovary to peribranchial cavity was not observed. 


The process by which the colorless oogonia acquire bright orange pig- 


mentation in the course of their growth into odcytes seems to be a relatively 


simple one, for the fusiform corpuscles after being engulfed by the enlarging 


ova undergo dissolution in the cytoplasm (fig. 13). At first, in the vicinity of 


the dissolving corpuscle the orange pigment is quite dense (fig. 13), but the 


intensity of the coloration diminishes rapidly as one penetrates deeper into 


the yolk-laden cytoplasm until the color as a whole is pale yellow (figs. 7 


and 13). The changing intensity in the coloration of the egg from the pale 


yellow to the deep orange can be better appreciated by examining figures 13, 


7, 4, 9 and 8 in the order given, remembering that the early odgonium is 


devoid of color, then as the corpuscles are dissolved the color becomes pale 
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vellow followed by a more intense yellow, which gradually assumes a pale 
orange cast. Consequent upon the continued dissolution of pigment corpuscles 


the pale orange is converted into the deep orange of the fully formed oocyte. 


DEVELOPMENT OF THE STELLATE PIGMENT PATCH. 


he pigment that accumulates in the cytoplasm of the egg (accompanying 
the deposition of the yolk) by the dissolution of the fusiform corpuscle 
remains in a homogeneous condition associated with the yolk until late in 


cleavage, when there begins to form, just under the ectoderm, a number of 


amoebiform bodies of an intense orange color (fig. 12). This amoebiform 
body is the nascent pigment patch and at first presents a homogeneous 
coloration: but as the length of its digitiform processes increases, conjointly 
with the increase in the size of the nascent patch as a whole, what appear 
to be coarse granulations of orange pigment arise within the early patch 


(fig. 16). These granulations are condensation centers, toward which the 


orange pigment migrates from the yolk spherules beneath, thus supplying 
the material necessary for the growth of the nascent pigment patch as a 
whole. Each amoebiform patch is surrounded by an ill-defined membrane, 
which either contains the yolk spherules also or lies in immediate contact 
with them. It is significant that as the nascent pigment patches enlarge the 
yolk spherules gradually disappear. 

As development of the nascent pigment patch continues, its pseudopodia- 
like processes elongate (fig. 14), and the coarse eranulations increase in size 
and number, so that one can recognize that in reality they are nascent fusiform 


have arisen as the result of the concentration of the orange 


corpuscles and 
pigment from the egg. The development of the stellate pigment patch is a 


continuous process, hence one must arbitrarily choose a series of repre- 


sentative static Staves in order to portray an orderly and progressi\ e process, 
which, however, cannot be closely correlated with the stages of the embryonic 
development. Embryos of an advanced age, even young larvae, have some 
nascent pigment patches of the type seen in figure 10, as well as fully formed 
corpuscles present at the same time. This fact prevents a strict correlation 
of the development of the color patch with the stages of embryonic growth 


and requires us to treat of the pigment patch without reference to the ag 


of the embryo in which it was found. 

As time goes on the nascent corpuscles, as seen in the early pigment 
patch (fig. 14), enlarge as the patch as a whole enlarges and the pigment 
around them becomes thinner. At all times the underlying yolk spherules 
(fig. 10) are in direct contact with the patches, to which they seem to be 
contributing their substance. The yolk spherules progressively decrease in 


size concomitantly with the growth of the pigment patch until the yolk 1s 
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all used up, by which time the pigmented structure has reached maturity. 
Peripheral yoik spherules that are not used up in the nourishment of the 
nascent pigment patch (fig. 15) may persist for 40 hours after sessile life 
begins, in which case they are separated some distance from the colored area. 
As soon as the yolk ceases to contribute to the formation of the pigment 
patch (fig. 15), the nascent corpuscles within it assume an elongated ellipsoidal 
shape and become arranged so as to lie end to end in single, double and 
treble rows. That portion of the pigment immediately in contact with the 
nascent corpuscle (figs. 15 and 16) gradually becomes incorporated into the 
corpuscle itself. The end result of this process is the adult fusiform cor- 
puscle. The color patch shown in figure 19 was observed in fixed material 
of the mantle of a young Ecteinascidia two days after ending its free- 
swimming existence. It will be seen that these fusiform corpuscles represent 
a stage of development that is intermediate between those of 15 and 18, that 
there is a small envelope of lighter pigment around each deeply colored 
central corpuscle, that the rows of corpuscles radiate outward from a common 
center and, finally, that the corpuscles in some places are connected by fine 
filaments. Except for the unincorporated pigment around the corpuscles and 
the absence of distinct radiations in the rows of the corpuscles, the patch 
found on the two-day-old Ecteinascidian is identical with that of the adult. 
There follows an increase in the size of the individual corpuscles of the 
pigment patch, which increases the size of the patch as a whole. Each cor- 
puscle becomes distinctly fusiform (fig. 18) and is surrounded by a delicate 
membrane, which is continued between the corpuscles in the form of connect- 
ing filaments (not reproduced in fig. 18). The darker or more intensely 
colored central area of orange pigment is now recognizable within each fusi- 


form corpuscie and the pigment-bearing structure is now fully formed. 


VI. DISCUSSION. 


Inasmuch as the tunicates probably constitute a transitional stage between 
the invertebrates and the vertebrates, a comparison of the different types 


of pigment-bearing structures and the methods of their development in the 


vertebrates may help to clarify the problems involved in the origin and 
development of like structures in the tunicates. 

STOCKARD (’15) observed that the chromatophores of the mud minnow, 
Fundulus, were transformed wandering mesenchymal cells of the yolk sac 
and that these pigment cells are differentiated before the blood cells are, 


being found normally in specimens without a circulation. He says (p. 552): 


”*Pigment cells and blood corpuscles are perfectly separate and distinct types derived 
from different mesenchymal anlagen and are not in any way transmutable.” 
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WAGNER (‘10, p. 543) discovered in the egg of Rana temporaria and 
Kk. esculenta “dass Pigment wird im Ei selbst gebildet”. Moreover, according 
to Hooker ('14), cultures of epithelial cells from the frog’s epidermis may 
elaborate pigment within themselves. This latter discovery throws an indirect 
light upon the general problem of the origin of pigment-bearing structures 
during embryonic development, inasmuch as it shows that a circulating blood 
stream is not essential to the elaboration of pigment. The same proposition 
is corroborated by the work of WaGNER (‘10) and of StocKARD (’15), who 
have established a close relationship between the yolk of the egg and the 
origin of the chromatophores irrespective of the blood. 

Pigment in the vertebrates is, as a rule, confined to definite cells, which 
are designated collectively as chromatophores. ‘These possess branching pro- 
cesses and, under the influence of various stimuli, cause their pigment granules 
to move to and fro. On the other hand the pigmentation of invertebrates may 
be due to the presence of one or more of several things: first, chromato- 
shores, as in crustaceans (FRANz, 10); secondly, to symbiotic organisms, 
as in the green Hydra; thirdly, to pigments contained within sacculi, as in 
the crinoids (CLARK, ’21); fourthly, to minute granules of pigment not 
associated with cells (P1zox, and Hecut, ’18). These minute pigmented 

inules vary from I to 3 micra in diameter and are scattered throughout 
he tissues of the animal's body, being more thickly aggregated in the walls 
of the blood vessels and in the test. Futon ('20) argues that the deep blue 


oior of the test of lscidia atra is caused by the presence of blue pigment 
celis in which are located from four to eight blue granules, and ventures 
he assertion that Hecut did not recognize that the granules were contained 
in cells. A fifth type of color bearer found in the invertebrates is the fusiform 
corpuscle of [cteinascidia. These corpuscles differ greatly from chromato- 
phores and are found not to bear any direct relationship to the blood stream. 

lunicates whose color is due to scattered minute granules have the test, 
as well as the rest of the body, highly pigmented. These forms send a copious 


1 


supply of blood to the test; but the color does not arise until some time 
after the blood has started to circulate; so that there is strong evidence in 
favor of blood-cell origin for the pigment of those forms. Especially is this 
rue of Phallusia nigra, which has a thick test, more cartilaginous than 
membranaceous in its consistency, and of a dark bluish-black color. Thin 
sections of the test reveal no other color except the variously colored blood 
corpuscles. The blue pigment granules lie within small spaces of the test that 
re irregular in outiine and lined by a thin membrane that may or may not 
be interpreted as a cell membrane. These blue granules are not found in the 
test until some time after sessile life begins. It would seem that the color 
here depends upon the blood. In other words, as soon as the blood metabolism 
is set up the pigment becomes deposited in the test and in the body of the 


animal. 
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ORIGIN OF THE PIGMENT IN ECTEINASCIDIA 


The process of color transmission is somewhat different in Botryllus. 
According to Pizon (’o1) the pigment granules are transmitted in toto from 
g 
parent to offspring. He says (pp. 170—171): 


"Un premier point trés important que j'ai mis en évidence, c’est que les premiers 
granules pigmentés que possede la larve lui viennent de l’organisme maternelle par 
voie migatrice. Cette transmission s’observe avec la plus grande netteté chez les embryos 
des Botryllidés qui, comme on le sait, subissent leur entier développement dans des 
diverticules des lacunes sanguines maternelles; ils ne sont entourés que de trois envelop- 
pes tres minces formées chacune d’une scule assise de cellules trés aplaties, les deux 
follicules et la paroi péribranchiale maternelle. Entre celle-ci et le follicule externe 
existe un petit intervalle ot circulent des globules sanguins accompagnés de chromocytes 
et de granules pigmentés libre dans la plasma.” 


Aside from the blood, which has been observed in both Phallusia and 
Botryllus to be a source of pigment, there is the method of origin that 
obtains in [cteinascidia. This method is unique in that the earliest pigment 
vearers, though possessing pseudopodia-like processes, never move, nor is 
there any migration of the pigment from one part of the patch to the other. 
A nucleus has not been found in this pigment-bearing structure. The color 
of the animal under varying winds and tides never changes. 

Irom the foregoing observations we may recognize two types, or methods, 
of origin of the pigment in tunicates. There is an intrinsic method of origin, 
where the homogeneous pigment of the egg is metamorphosed into the nascent 
pigment patch out ef which the fusiform corpuscles arise; and there is an 
extrinsic method, which consists of a direct transferrence of pigment from 
parent to offspring. The origin of the pigment bodies in Ecteinascidia is due 
to intrinsic factors, and these are located in the yolk, probably in the form 
of lipochromes. KkUKENBERG (84) reduces pigment formation to an orderly 
series of developmental stages, which begins with lipochromogen within the 
egg. The activation of lipochromogen produces lipochrome and this through 
lipochromoid gives melanoide and finally melanine. Lipochrome by the action 
of light and acids is converted into ’’cholestearine” and ’cyanokrystalline”. 
The importance of lipochrome is emphasized by KRUKENBERG in the following 
words 30) 


"Die Verbreitungsweise der Lipochrome ist von grossem Interesse. Sammtliche 
hislang untersuchten gelhen Bluthenblatter, gelbe und rothe lymphatische Flussigkeiten 
und zahlreiche Secrete bei Wirbelthicren wie bei Wirbellosen, die bunten Oelkuglen in 
den Zapfen der Wirbelthierretina, die Corpora lutea, die Eierdotter der verschiedensten 
Thierspecies, die gelhben, griunen, orangenen oder rothen Hauttheile der Arthropoden 
und Vertebraten (von den Fischer bis zu den Voglen) verdanken ihre Farbungen mit 


vusserst geringen .\usnahmen gelosten, kornig oder diffus abgelagerten Lipochromen.” 


The manifold pigments in the eggs of different animals owe their origin 
to the presence of lipochrome, and in Ecteinascidia this chemical substance 
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must be in its simplest expression. There can be but a slight chemical change 
taking place when the pigment is dissolved in the egg and again when it 1s 
incorporated into the fusiform corpuscle. There is no change in the color of 
the eggs during any time in their development, nor is there a stage when 
there is an absence of color. The pigment is always orange, whether in eggs, 
larvae, tadpoles, or adults, and the highest powers of the microscope fail to 
reveal any granuiations in the pigmented corpuscles of the adult. Conden- 
<ations in the nascent pigment bodies presage the beginning of the formation 
of the fusiform corpuscles. Consequently we find that the conditions in 
Ecteinascidia favor a physical rather than a chemical process. We know that 
very slight alterations in the arrangement of the atoms and radicals in the 


molecules of a dye may change its color considerably. Inasmuch as there 1s 


no change in color during any stage of the life history of Ecteinascidia, a 
profound chemical change is not likely to have taken place in the constitution 
of its pigment. Hence, this conclusion: that the pigment is merely dissolved 
out of the fusiform corpuscle in the cytoplasm as the yolk is formed, being 
retained and transmitted in the yolk spherules and that it is reestablished in 


the corpuscles as development proceeds. 


VII. CONCLUSIONS. 


The color of the adult Ecteinascidia is due to numerous stellate patches 
composed of fusiform corpuscles containing an orange pigment; these patches 
are distributed over the entire body of the zodid. The fusiform corpuscles 
are arranged in ramifying strands among the cells of the ovary, where the) 


become incorporated in the cytoplasm of the growing odcyte and, becoming 


f 


lissolved, impart a bright orange color to the yolk o the egg. The intensity 


of the coloration of the egg increases directly with the quantity of pigment 
dissolved and this increase ceases with ovulation. The egg 1s fertilized 
(probably cross) and develops within the brood pouch of the animal that 
produced it. During the embryonic period the pigment is at first re- 
established from the yolk in the form of irregular structures having an 
amoeboid appearance, but without the power of movement, which I have 
called the nascent pigment patches; these soon show areas of condensation 
resembling coarse granules, which I have called the nascent corpuscles. Thes 
eventually evolve into the adult steilate patches of spindle-shaped corpuscles. 
The transmission of the pigment depends upon the cytoplasm and probabl; 


joes not involve a profound chemical change; it is not at all dependent upon 


the blood for its origin. 


is, Tenn., 


Memph August, 1923. 
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EXPLANATION OF PLATES. 


Ail figures, except the first, were outlined with the aid of the Abbé camera lucida 
at the magnification mentioned after the explanation of each figure. Details were added 
tree hand. An attempt has been made to reproduce as far as possible the natural color; 


but in figures 3, 5 and 6 the color imparted to the tissues by artificial staining is copied. 


PLATE, I, 


Adult Ecteinascidia turbtnata, Natural color. xX 15. 

Stellate pigment patch from living adult Ecteinascidia showing the fusiform 
corpuscles. X 2,000, 

Section of the peripheral portion of a late ovarian egg (dia. 460 micra) showing 
the arrangement of the fusiform corpuscles and the pigment unaltered. Other 
structures stained with haematoxylin. X 715. 

Section of two developing odgonia (respectively 170 and 400 micra in dia.) 
representing intermediate stages in the formation of the egg pigment. Without 
stain. X 168. 

Primitive o6gonium (24 micra in dia.), a colorless stage in the growth of the 
egg pigment. Haematoxylin. X 1,560. 


Oogonium within the follicular sac (77 micra in dia.). Cytoplasm yet without 


pigment. Haematoxylin. X 715. 
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PLATE IL 


Section of two oogonia (respectively 166 and 230 micra in dia.) representing 
the dissolution of the fusiform corpuscle and the resulting coloration of the 


volk. Unstained. X go. 


Mature living o6cyte (753 micra in dia.) from the brood pouch before cleavagt 


X 62 
Section of ovarian egg (316 micra in dia.) showing the coloration of the yolk 
at the pale-orange stage. Natural color without stain. X 168. 

Irregular pigment patches with nascent corpuscles closely connected with th 
volk spherules, from young tadpole before escaping from the brood pouch 
Teased preparation from life. X 1,560. 

Yolk spherules from living egg. Drawn from teased preparation. X 715. 
Nascent pigment patch from early tadpole stage. Drawn from life. X 715. 
Section of an ovarian egg (280 micra in dia.), Fusiform corpuscles dissolving 
within the yolk. Preserved material without stain. X 1,560. 

Early amoeboid pigment patch with areas of condensation of pigment to for 
the nascent corpuscles. Intermediate between the ones shown in figures 12 and 
10. Drawn from a preserved specimen without stain. X 1,500. 

Yolk spherule and a pigment patch from free-swimming tadpole, Drawn from 
lite. XX 1,560. 

\moeboid pigment patch and nascent corpuscles from larva, unrelated to the 
yolk spherules. Drawn from preserved material. X 1,560. 

Section of an odgonium (46 micra in dia.) engulfing the fusiform corpuscles 
but with the cytoplasm still uncolored. From a section of the preserved ovary 
without stain. XX 715. 

Isolated fusiform corpuscles from the connective-tissue membranes of the ovary 


of the adult. From a section of preserved material. X 1,500. 


Stellate pigment patch from young Ectcinascidia two days sessile. Drawn from 


nxed material mounted whole. The circular body represents a blood corpuscl 
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. Anarosaurus 
Dactylosaurus 
. Neusticosaurus 
. Macromerosaurus 
Pachypleura 
Phygosaurus perledicus (nov. gen. et spec.) 
Lariosauridae. 
Lariosaurus 
Proneusticosaurus 
» carinthiacus (nov. spec.) 
. Partanosaurus 


Microleptosaurus 


Im Jahre 1834' finden wir die ersten Angaben tber die Sauropterygier- 
Sippe der Nothosaurier in einer kleinen Arbeit von GRAF zU MUNSTER, 
,Vorlautige Nachricht tiber einige neue Reptilien im Muschelkalk von 
Bayern”. Er stellte darin fest, dass eine haufig vorkommende fossile Form 
weder Plesiosaurus sei noch einem anderen, damals bekannten Reptiltypus 
angehore, weshalb er demselben den Namen Nothosaurus gab und als Er- 
klarung dahinter setzte: ,,Bastardsaurier, von verschiedenen Arten Tieren 


Siche Literaturverzeichnis, p. 514. 


Acta Zoologica 1924. Bad V. 
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erzeugt.’ Dass Plesiosaurus dem oberen Muschelkalk von Bayreuth fehlt, ja 
sein Vorkommen in der Mitteltrias tiberhaupt unsicher ist, diese Erkenntnis 
hat sich erst spater durchgesetzt. 
Die zuerst von GraF zU MUNSTER (p. 525) aufgestellten Nothosaurus- 
rten waren: 


N. mirabilis, giganteus, venustus. 


Einige Jahre spiiter fiigte aus demselben Vorkommen H. v. MEYER 


439, P. 559) die Arten 


N. Andriani und Miinsteri 


trennte einen besonders langschnauzigen Typus (p. 699) als 


Pisiosaurus longaevus 


». Pald darauf (1842, p. 184) sah er sich durch die Bestandigkeit des Vor- 
mens einer ganz stumpfschnauzigen Varietat im Muschelkalk von Lune- 
und Bayreuth zur Aufstellung eines dritten Genus ,,Simosaurus” ge- 


> 


wen mit den Arten 
S. Gaillardoti und Mougeoti. 
Soweit war schon um jene Zeit eine gewisse Gruppierung der Musealbestande 
an Nothosaurier-Resten durchgefthrt. 
Wenige Tahre spater erschienen in der Literatur die ersten Funde 


der lombardischen Mitteltrias, aus der CurRtonr (1847) den 


Macromerosaurus Plinii 


ieb und etwas spater CoRNALIA (1854) die 


Pachypleura :dwardu, 


denen bis in die letzten Jahre andere Formen aus der lombardischen, ger- 
manischen und oberschlesischen Triasentwicklung folgten, welche bekanntlich 
in einzelnen Niveaus eine Mischfauna von Wirbellosen der germanischen 
und mediterranen Fauna enthalt. Ungefahr in der gleichen Zeit begann das 
grosse Tafelwerk H. v. Meyers, die ,,Saurier des Muschelkalkes’, zu er- 


scheinen (1847—55), das so ziemlich Alles enthalt, was damals an guten 


Funden yon Sauropterygiern in Offentlichen und Privatsammlungen_ be- 
kannt geworden war. Vergleicht man die Darstellung dieser Funde 
mit jenen aus der lombardischen Trias, dann sieht man sofort den 
Unterschied: in einem Falle handelt es sich um einzelne Schadel oder 
Knochenreste mittelgrosser Arten, im andern um ganze Skelette meist 


kleiner Formen, deren Korpergrésse mitunter nur der Schadellange der 
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germanischen Typen entspricht und welche nur ausnahmsweise bedeutendere 
Gréssenmasse erlangen, z. B. der Lariosaurus Balsami Curionis (1863). 
Trotzdem sind diese Sauropterygier, die sich durch ihre Grossenverhaltnisse, 
fiir unsere Kenntnis durch Entwicklung, Organisation, Anpassung und Vor- 
kommen weitgehend von den Formen der germanischen Triasfazies unter- 
scheiden, nur deshalb in die gleiche systematische ,,Familie” hineingezwangt 
worden, weil sich niemand eingehender mit der ganzen Materie befasst hat. 
Nur bei LypEKKER (1889) allein finden wir im ,,Catalogue of the fossil Rep- 
tiles and Amphibia in the British Museum” eine Abtrennung der lombar- 
dischen Sauropterygier-Typen von den germanischen, ohne dass diese Auf- 
fassung sich durchgesetzt hatte. 

Jene Systematik soll hier in Kiirze besprochen werden, die F. v. HUENE 
(1902, p. 67) aufgestellt hatte und z. T. eine neue Auffassung vertritt. Fur 
Vv. HvuENE haben sich die Plesiosaurier nicht aus den Nothosauriern fort- 
gebildet, sondern die Entwicklungslinie 


Mesosaurus—Proneusticosaurus— Cymatosaurus 


teilt sich fir ihn in der unteren Mittelrias in die zwei Reihen: Plesiosaurier 
und Nothosaurier, welche sich unabhangig voneinander und parallel fortbilden. 

Das kann ja sicher moéglich gewesen sein, nur kommt es mir viel ein- 
facher vor, wenn man dem folgt, dass aus dem Dunkel, welches die Ahnen 
der Sauropterygier noch umgibt, sich in der tieferen Trias einzelne Typen 
herausheben, welche noch klar die Festlandsabstammung zeigen (Dactylo- 
saurus, <lnarosaurus, Proneusticosaurus, Lariosaurus, Pachypleura, Macro- 
merosaurus) und fast immer durch ihre geringe K6rpergrosse sich als An- 
iangsformen einer Entwicklungslinie verraten. Warum diese nun nicht die 
Bindeglieder mit der noch unvollkommen an die schwimmende Lebensweise 
angepassten Kusten- und Seichtwassergruppe der Nothosaurier sein sollten, 
sondern jene mit der weit starker spezialisierten schwimmenden Gruppe der 
Piesiosaurier, das will mir nicht recht einleuchten. Es ist im Gegenteil viel 
naheliegender, dass der verbreiteten Auffassung, dem Festlandstypus, in der 
RKichtung gegen die See, folge zuerst der Ktisten- und Seichtwasser-, dann der 
ausgesprochen marine Typus mit Flossen, grossere Berechtigung und Wahr- 
scheinlichkeit des Werdeganges der Anpassung zukomme. Dabei ist es keines- 
wegs notwendig, dass dieser Annahme auch die zeitliche Aufeinanderfolge 
scharf entspreche; nur so viel ist sicher, dass die Festlandsformen die 
altesten, dagegen die am meisten spezialisierten die jiingsten sind, und 
zwischen beiden liegen die Mittelformen, in diesem Falle neben den vollent- 
wickelten \Vothosauriern die ersten Plesiosaurier. Ubrigens hat auch v. HUENE 
ursprunglich diese Auffassung geteilt und sie erst spater verlassen, wie aus 
manchen Textstellen hervorgeht. 


A. Z. 1924. 
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Jener Entwicklungsgang, den v. Hvurnxe annimmt (p. 68), kann aber for- 
mal nicht so zum Ausdruck gebracht werden, wie es p. 70 und 71 geschieht. [= 
erleichtert auch keineswegs den Uberblick, und das ist ja der erste Zweck 
einer Systematik, wenn verschiedenartige Gruppen mit derselben Silbe enden: 
z. B. Sauropterygia (allgemeine Gruppe) und Mesosauria (Teilgruppe) usw. 

Neuerdings hat Brorr (1916) den primitiven Trachelosaurus aus der 
Untertrias beschrieben, der den langhalsigen Typus der Plesiosaurier-Reihe 
auf Kiiste und Festland darstellt, sodass die Notwendigkeit entfallt, hierfur 


kurzhalsige Formen der anderen Keihe heranzuziehen. 


Pistosaurus ist d. Z. auf ein einziges Exemplar beschrankt (p. 499), 


von dem wir den Schadel allein kennen. Er stellt ebenso den langschnauzigen 
rypus dar, wie Simosaurus den kurzschnauzigen, und zwischen beiden Ex- 
tremen gibt es so viele Mittelformen, dass eine allmahliche Umbildung uns 
kjar wird. Deshalb aber diirfen wir fur diese einzige Gattung nicht eine 
besondere ..Familie’” annehmen, wie es V. HUENE will.’ 

Ebensowenig kann ich JAxkEL (1910, p. 335) beipflichten, der fur 
Inarosaurus allein eine gesonderte Familie anfstellen will; auch von dieser 
Form kennen wir noch zu wenig. Dasselbe gilt mit fur JAEKELs spatere Auf- 
fassung (1911, p. 148), welche fir Simosaurus auf Grund der Temporallucke 


eine besondere Familie fordert. Massgebend fiir die systematische Grup- 


pierung scheint mir dic Variationsmoglichkeit innerhalb einer grosseren 


Gruppe, welche in verschiedenen Anpassungsformen an veranderte Lebens 


weise ihren Ausdruck findet. 
Da iiber die Stellung der permischen Wesosaurier (Mesosaurus, Ditr cho- 


saurus, Stereosternum) zu den Sauropterygiern keine Einigkeit herrscht, soll 


aber diese Frage kurz referiert werden. 


v. HvuENE (1902, p. 7 und 70) hat die schon frither von Core (1880, 


p. 9), SEELEY (i892, p. 602) und spater von BOULENGER geausserte Ansicht, 
dass Mesosaurus in die Ahnenreihe der Sauropterygier gehére, wieder aut 
venommen, wahrend Osrorn (1903, p. 455) und MCGREGOR (1908, p. 307) 
sie als unhaltbar ablehnten. Trotzdem hat JAEKEL (1910, p. 334 und 1011, 
p. 140) sie neuerdings akzeptiert, dagegen haben ABEL (1910, Pp. 452) und 

Nopcsa (1922, p. 112) sie strikt verworfen. Es macht mir ganz den Ein 


druck. als wenn Konvergenzerscheinungen als verw andtschaftliche Charaktere 


aufgefasst worden waren, weil die Anpassungsh6he der permischen Meso 
saurier dieselbe ist wie jene der triadischen Sauropterygier. Sie ist gekenn 
veichnet durch den verstarkten Ruderschwanz, die verkiirzte Vorder- und die 


noch recht terrester aussehende Hinterextremitat. Der Schadelbau von Meso- 


saurus zeigt aber bedeutende Differenzen im Vasale und J’omer, be 


Zucleich berichtige ich einige kleine Irrtiimer: Pachypleura kommt nicht in den 
jombardischen kaibler Schichten, sondern in der oberen Mitteltrias vor. C ymatosauris 
wurde nicht von SCHRAMMEN, sondern von K. v. Fritscn aufgestellt und Simosauru 


tehlt in der Zusammenstellung ganz 
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sonders aber in der Temporalregion, und aus all dem ergibt sich eine 


nahere Verwandtschaft mit den /chthyosauriern als mit den Sauroplerygiern, 


trotzdem die untere Schlafenliicke bei ersteren durch die Vergrosserung der 
Orbita nur mehr wenig kenntlich ist. Deshalb diirften wir der Wahrheit nahe 
kommen, wenn wir die Mesosaurier in die Ahnengruppe der Ichthyosaurier 
rechnen, deren alteste Vertreter aus der unteren Mitteltrias uns bekannt 
geworden sind. 

JAEKEL (1910, p. 325) hat von Anarosaurus, einem primitiven Notho- 
saurier aus dem unteren Muschelkalk, eine neue Darstellung des Schadels 
gegeben und daraus weittragende Konsequenzen gezogen. .\uch mir ist das 
Original vorgelegen, von dem ich eine etwas abweichende \bbildung (p. 481, 
Vig. 12) bringe. Anarosaurus ist durch eine ganz kleine Schlafenoffnung 
charakterisiert, die JAEKEL als obere Schlafenhicke ansah und demzufolge 
annahm, dass die untere deshalb nicht zur Ausbildung gelangen konnte, weil 
Jugale und Quadratojugale (ev. Quadratum allein) getrennt bleiben, Dies sowie 
die Tatsache, dass bei Simosauris beispielsweise das ruckwartige Ende der 
Maxille zapfenartig vorspringt, war fiir ihn der Anlass, die Sauropterygier 
als rickgebildete Diapsidier anzusehen und dann tberhaupt als das Primare 
die Diapsidie, hingegen die Synapsidie nur als Sekundarerscheinung auf- 
zufassen. 

Wenn wir das akzeptieren, dann wirden die Mesosaurier wieder in die 
Vorlaufergruppe der Sauropterygier rucken, was aber verschiedentlich ab- 
gelehnt wurde. 

Auch ich kann JA&KEL nicht durchaus folgen. Der von ihm ausgezeichnet 
praparierte Schadel von Anarosaurus ist ganz flach gequetscht. bei typischen 
Synapsidiern, z. B. bei Placodus oder Placochelys, die JAEKEL anpassungs- 
theoretisch (1907, p. 83) auch in die Anfangsgruppe der Sauropterygier 
stellte, ist die untere Umrandung der Schlafenoffnung besonders verstarkt 
wegen der starken Beanspruchung, infolge der Nahrungsweise, und aus 
einer doppelt gesicherten Briicke gebildet, bestehend aus Postorbitale—Squa- 
mosum sowie aus /ugale—Ouadratojugale. Die Sauropterygier aber haben sich 
wahrscheinlich allmahlich — je nachdem sie mehr und mehr vom Strande 
dem Meere zustromten -— an weichere Nahrung gewohnt, weshalb die oben- 
genannte Doppelbrucke zur einfachen, nur aus Postorbitale—Squamosum 
gebildeten, wurde wahrend die tiefere Briickenspange mehr und mehr 
schwand. Deshalb ist bei ihnen das Jirgale zum schmalen Keilstiick zwischen 
Postorbitale und Maxille geworden, wahrend das Quadratojugale sich von 
vorn und aussen an das Ouadratum anlegt. Es ist also der Schlafenbogen bei 
Anarosaurus genau so wie bei allen Sauropterygiern gebildet, weshalb kein 
Grund vorliegt, fur jene Art eine systematische Ausnahmsstellung zu bean- 
spruchen. Sicher ist beim unverdriickten Schadel die Temporalregion mehr 


herabgebogen gewesen, wodurch die sonderbare Offnung zwischen /ugale und 
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Sguamosum dann nicht mehr wie eine nicht zur Ausbildung gelangte untere 
Schlafenotfnung erscheinen wirde. 

Wir wenden uns nun wieder den Mesosauriern zu. 

Osporn (1903) hat, gestiitzt auf das reichhaltigste Mesosaurier- Material, 
das damals erreichbar war, eine genaue Detailbeschreibung gegeben, die nur 
fiir den Schadelbau nicht ganz ausreichte. Seither hat MCGREGOR (1908) 
einen Mesosaurier aus Brasilien beschrieben, dessen Schadel besser erhalten 
ist, durch den die Legende zerstért wurde, Mesosaurus besitze eine zwischen 
den Unterkieferasten entwickelte Kehlplatte, die sonst nie und nirgends vor- 
kommt und durch Gervats’ Originalabbildung entstanden sein durfte (1867, 
Taf. 42), welche die Kehlseite des Schadels zeigt, vielleicht auch durch die 
Unsicherheit Corrs (1886, p. 9), der in Zweifel war, ob es sich um 
,.Batrachier” oder Keptihen handle. 

Der Schadel hat eine auffallend lange Schnauze, weit zurickliegende 
Vares und weit vorspringende Nasalia, sodess die Pramaxille, ainiich wie bei 
Ichthyosaurus, am vorderen Naresrande endet. Auf der Gaumenseite ist der 
l"omer noch bezahnt wie vielfach bei primitiv gebauten Formen. Die Zahne 
sind lang und schlank und bilden cin typisches Raubgebiss. Mesosaurus fing 
Fische, junge Individuen wohl nur Fisch- oder Amphibienbrut, die er mit 
der langen Schnauze in den Algenbestinden der Aestuarien aufstoberte. 

Der Hals bestand aus 11 (Mesosaurus) bis 12 (Stereosternum) Wirbeln 
mit beweglichen kurzen Rippen, der Rumpf aus 16 bis 20 und je 2 Lenden- 
wirbeln: dann folgen 2 Sacral-Wirbel und eine grosse Anzahl (60 bis 64) 
Caudalia 

Im Rumpfe sind die stark pachyostotisch verdickten Rippen mit den 
henfalls verdickten Wirbeln unbeweglich verbunden. Die ersten 9 bis 10 
‘audalia besitzen breite, allmahlich schwindende Querfortsatze und zumeisi 
rosse Chevron bones. Der Schwanz war also lang und kraftig und diente 
zur Unterstiitzung beim Schwimmen. Enggestellte Bauchrippen waren in die 
Bauchmuskulatur eingeschlossen. 

Man muss sich fragen, wie diese Tiere bei unbeweglichen Rippen ihre 
\tmung besorgten? Junge Krokodile bewegen bei derselben die Flanken nicht, 
sondern versorgen die Lungen nur durch Bewegungen des Kehlsackes, durch 
welche sie ausreichend Luft in die Lungen bringen.’ Da es sich bei den 


Mesosauriern aber um organisatorisch recht primitive Formen handelt, die 


noch vielfach Amphibien-Merkmale besitzen, ware die Moglichkeit eines 


Kiemenreliktes nicht ausgeschlossen gewesen, was aber vorerst weder pro 
noch contra zu entscheiden ist. Schliesslich lieferte ja das annahernd gleich 
alte Perm von Texas, das wir aus Broiris Arbeiten (1904) kennen, zwei 
ahnlich primitiv gebaute Typen: Labidoseurus (T. X), bei dem die Moglich- 
erdanke ich meinem verchrten Kollegen Prof. F. WERNER. 
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keit des Vorkommens eines Kiemendeckels gegeben ist, und Lysorophus 
(I. XIV), der in der Gaumenwand paarige Jugularplatten besitzt. 

Osporn hat (Taf. 40, Fig. 15 und 17a) so klare Abbildungen der Becken- 
region gegeben, dass es ABEL (Fig. 385) nicht notig gehabt hatte, noch 1919 
die alte und total falsche Abbildung SEELEYs (1892, Fig. 2) mit 4 Becken- 
wirbeln abermals abzudrucken. Sie wirkt noch arger dadurch, dass sie neben 
die ebenso irrefiihrende, weil falsch beschriftete, Abbildung gestellt ist, die 
Voiz vom Proneusticosaurus-Becken gegeben hatte (vgl. unsere Fig. 32). 
Da bisher eine korrekte Einzelabbildung der Beckenregion bei den Meso- 
sauriern fehlte, habe ich aus den oben angegebenen Abbildungen Osporns 
eine solche zusammengezeichnet (Fig. 1). 

Der Schultergurtel besteht bei jungen 
Individuen aus ovalen, plattigen Knochen- 
kernen (Osporn, Fig. 17b), bei alteren SW. 
sind Scapula und Coracoid verwachsen; 


letzteres ist cin grosses, median gerundetes aL 
Stick, an dem ein Pricoracoid den ganzen 1, s 
Vorderteil bildet, der sich auf der Ver- ; 
wachsungslinie mittels eines grossen Fora- 2.) 
mens abtrennt. Eine plattige /nterclavicula 


(oder FE pisternum) zeigt Osporns Fig. 17. 
Wir miissen wohl die Platte desselben als... ; 
Fig. 1. Beckenregion von Stereo- 
Interclavicula, ihren langen, stielformigen sternum tumidum (von der Bauch- 
seite gesehen). Nach Osporn, etwas 


Fortsatz als Sternalrest auffassen. Vorn- ' 
erganzt von ARTHABER; “/; nat. Gr. 


seitlich hat eine Clavicula die Verbindung 

der Mittelachse mit der Scapula hergestellt, sodass sich ein Schultergurtelbau 
von guter Geschlossenheit ergab, wie wir ihn viel spater erst bei wasser- 
lebenden Formen allgemein finden. Die Gelenkpfanne fiir den Oberarm ist 
aus Scapula und Coracoid ausgeschnitten und besitzt auf der Unterseite ein 
kraftiges Widerlager in der Form eines verdickten Randes. 

Das Becken setzt sich aus einem kurzen /lium, breitplattigem Pubis mit 
Foramen und einem langergestreckten /schium zusammen. Auch hier ist das 
Acetabulum keine allseits geschlossene Pfanne, sondern es wird fast aus- 
schliesslich von Ischium und Pubis bestritten, die hier am Rande verdickt sind ; 
das Ilium dirfte nur geringen Anteil daran haben. Die plattige Ausbildung des 
Beckengiirtels erinnert an jene des Flachboottypus, z. B. bei Plesiosaurus. 

Charakteristisch fiir die Entwicklung der Extremitaten ist das Fehlen 
besonders der proximalen Gelenkképfe an den grossen Elementen, die nur 
knorpelig gewesen sein miissen wie bei den Amphibien; auch die distalen sind 
nur bei Hand und Fuss vollstandig. Hierin miissen wir ein besonderes, primi- 
tives Merkmal erblicken, neben dem eine ausgesprochene Spezialisation fiir 


die acquatische Lebensweise einhergeht. 
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In der Vorderextremitat erinnert der gebogene Humerus mit starker 


listaler Verbreiterung und grossem For. entepic. an jenen von Neusticosaurus 


und Lariosaurus (vgl. Fig. 17 und 27), bei denen er aber noch starker ver- 
kiirazt ist. Auch der Unterarm ahnelt ihnen, jedoch ist die Ulna der grossere 
und starker gebogene Knochen, der Radius ist kurzer und gerade; beide treten 
distal weit auseinander, weil sich das grosse Carpalstiick eindrangt. Die 
Hand ist breit mit grosser Ruderflosse. Der Carpus wird bei Mesosaurus 
(1892, T. XVIII) in der Proximalreihe aus 3 Stiicken gebildet: Udnare, 
Radiale und IJIntercentrum +- Centrale; bei Stereosternum ist er nur aus 
2 Stiicken bestehend beschrieben: Ulnare und Intercentrum +- Centrale + 
Radiale. Zwischen dem Ulnare und dem grossen Carpalstiicke erscheint ein 
erdsses Gefassloch, das nach Osporn besonders charakteristisch fur acqua- 
tische Formen ist. In der Distalreihe liegen 5 polygonale Sticke den 5 Meta- 
carpalien an. Diese sind lang, auch die Finger verlangert und der 5. Strahl 


g, 
wird zur Vergrésserung der Ruderflache abgespreizt. Klauen kommen nicht 
vor, sondern die Endglieder sind plattig-stumpf, sodass wir an die Ent- 
wicklunge einer Flosse denken miissen, was auch McGREGOR in einem bio- 
logischen Kekonstruktionsbild darstellte, das ich nur aus WILLISTON (1914, 
Fig. 60) kenne. Die Handformel ist nach Osporn 23453. 

In der Hinterextremitat sieht man ebenfalls die in der Auswirkung 
begriffene allmahliche Verkiirzung, weniger am Femur, mehr am _ Unter- 
schenkel, der infolge des dazwischen tretenden grossen Jarsa/stuckes unten 
weit klafft. Das Fussgelenk ist in der oberen Reihe bei Stereosternum nur 
aus 2 Stucken gebildet: das kleine Fibulare und das grOssere, aus /ntercentrum 

Centrale + Tibiale entstandene; zwischen beiden ist wieder der Durch- 
bruch eines grossen Gefassloches zu sehen, wie im Carpus, und die distalen 
larsalia sind, so wie in der Hand, polygonal geformt. Die Metatarsen sind 
relativ suirker verlangert, weniger die Zehen, die so wie die Finger, klauenlos 
sind; die \. Zehe ist auch im Fusse abgespreizt und wir missen hier eben 
falls eine Flosse annehmen. Nach Osporn ist die Fussformel 2 345 4. 

\us dieser kurzen Skizze ergibt sich, dass die Mesosaurier trotz ihrer 
vielen primitiven Merkmale im Schadel-, Wirbel- und Extremitatenbau hoch- 
gradig an das Leben im Wasser angepasste Typen der Permformation waren, 
deren Um- und Ausbildung sich aber anscheinend ganz unabhangig von ver- 
wandten Formen vollzogen hat und, wie Ossorn dies nannte, eine ,,Adaptation 
sul generis” war. 

Vielfach (vgl. v. Zirre.-Broii1: Grundztge, 1911, p. 238) werden die 
Piacodontier als systematische Gruppe (I’'amilie) noch zu den Sauropterygiern 
gerechnet und Broiti hat dies noch Ig12, p. 155 in seiner schonen Arbeit 
uber Placodus getan. Anderseits ist JAEKEL (1907, p. 89) zu der Auffassung 
gelangt, dass die Placodontier in der Reihe der Schildkroten-Entwicklung 


stehen und beide Gruppen auf dieselben Ahnen zurtickgehen dirften. Nur 
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fehlen uns sowohl die Zwischenglieder als auch die supponierte Ahnenform, 
die fiir uns noch im Dunkeln liegt, denn wir kennen die Placodontier erst 


vom oberen Muschelkalk an, die Sauropterygier dagegen schon aus der Unter- 


trias und die Mesosaurier aus der Permzeit. 
ABEL (1919, p. 504) hat erstere als Einheit (Ordnung) von den 


Sauropterygiern abgetrennt, welche ihnen systematisch folgen. Ich teile diese 


\nnahme durchaus, nur kann ich mich dem nicht anschliessen, dass die 


Placodontier von ihm zu den Diapsidiern gerechnet werden, bei denen der 


untere Wangenbogen nicht zur Ausbildung gelangte. Wenn wir — wie oben — 
die JAEKEL’sche Richtung annehmen, dann handelt es sich durchaus nur um 


Diapsida, aus denen dann die Placodontier herausfallen wurden. 
Wenn wir also aus den Sauropterygiern (v. ZiTreL-Brotrrt) die Placo- 


dontier als etwas Fremdes ausscheiden, dann verbleiben bei jenen nur mehr 


sich sicher sehr nahestehenden Formenkreise, die Sauropterygier im engeren 


Sinne. Sie beginnen, wenn wir ihnen anpassungstheoretisch vorerst die 


Trachelosauria zuzahlen, auf dem Festlande und bilden allmahlich auf dem 


Wege iiber die Kuste und ihre Gewasser die Schwimmfahigkeit aus, die sie 


teils in der Mittel-, teils in der Obertrias erlangen, sicher aber zur Unter- 


triaszeit noch nicht besessen haben. Zwischen dem Unterperm und der 


Mitteltrias, in der die ersten deutlich an das Wasserleben angepassten Notho- 


saurier auftreten, klaift eine weite zeitliche Lticke, und durch die Kon- 


statierung dieser Vatsache allein fallt die Spekulation eines genetischen, 


direkten Zusammenhanges zwischen Mesosauriern und Sauropterygiern. Wir 


finden nur, zeitlich und raumlich weit voneinander getrennt, unter ahnlichen 


Lebensbedingungen sich eine weitgehende Anpassung an das neue Milieu 


vollziehen, die als Endefiekt ahnliche Korperformen zur Erscheinung brachte. 


Kehren wir nun zu dem p. 440 Gesagten zuriick: Die Literatur 


jener beiden Faunengruppen, der germanischen und alpinen’ Entwick- 


lung, enthalt generelle Bezeichnungen, die z. T. auf ungeniigendem Fossil- 


material beruhen, heute aber vor einer Kritik nicht mehr bestehen konnen 


und daher besser zu entfernen sind, als dass sie auch weiterhin durch eine 


Vortauschung die Literatur beschweren. 
Innerhalb der grossen Reptilgruppe der Sauropterygier hat scit langem 


jene Gliederung Geltung, welche dieselben in zwei ,,Familien” 


Nethosauriden, Plesiosauriden 


teilt. In der neuesten Auflage von K. v. Zitrecs ,,Grundzigen” (IIT. Aufl., 
1918) nahm F. Brorrir innerhalb dieser beiden Gruppen derart eine Ver- 


anderung vor, dass die beiden ,,Familien” hoher, und zwar als ,,Unterord- 


nungen”, gewertet werden und beiden eine primitiver organisierte Gruppe 


vorangestellt wurde, 
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Trachelosauria, 


in Organisation und Anpassungshohe als Festlandstypus aus der Bunt- 
zwar nicht als Wurzelgruppe fir die beiden hoher stehenden, 
wird, wohl aber ais Parallelzweig jener direkten Entwicklungs 


Icher die \othosauria liegen, deren mangelhafte Reste zwar eben- 


falls schon im Buntsandstein auftreten, deren Hauptentwicklung aber mit det 


‘ 


\usbildung litoraler Typen und minderer Schwimmer unstreitig im unteren 
Muschelkaik einsetzt and auch noch im Keuper anhalt. Vielleicht hier, sicher 
vom Lias an bis in die Kreide, folgt die Ausbildung der Plesiosauria, 
Flachboottypus mit Flossen, aber 


langhalsige marine Schwimmer vom 
an das Leben im Meere innerhalb 


als 
Propellerschwanz die beste Anpassung 

ganzen .,Ordnung” erreicht haben. In ihr fthrt also ein gerader Weg 
Festlande zur See. 

Fir die Systematik der Nothosauria sind vor allem die Arbeiten von 

VoLz (1902, 1903') von Bedeutung. In der letztgenannten wurde die 

re Gruppe in zwei ,,Familien”, die Nothosauridae und Neusticosauridae, 


Grund der Wirbel- und Beckenentwicklung aufgelost. 
ganzen Gruppe auf Grund von Merkmalen 


Dem Vorgange, 


tematische Ghederung einer 

men, die nur ausnahmsweise beobachtbar sind, kann begreiflicher 
die wirklich beobachteten Falle beigepflichtet werden; ft 
las Gesetz der Korrelation noch etwas weiter zu gehen; 


r beruht die Svstematik lediglich auf Vermutung und 


Vouz'sche Kriterium der Wirbelgestalt (emgeschnurte oder Tonnen 
erscheint zwar sehr plausibel, aber leider kénnen 
tra beobachten, wie z. B. bei Gattungen, 


worden sind. Typische Tonnengestalt 


allein, alle anderen Nothosaurier be 


eingeschnurte oder lindrische Wirbelkorper; vielfach abe: 
pauchlage des ‘ttes derart verdeckt, dass eine direkt 
ausgeschlossen 1st dieses Kriter1um nicht an 


Beckengestalt. Ireilich ist von manchen Gattungen 


unbekannt, aber erstens kennen wir es genau von Voth 


und somit ist bei allen anderen Formen mit ahnlichem Schadel- 


hochst wahrscheinlich; zweitens ist e1 


eleichartiger Beckenbau 

elen Typen bekannt, die nicht in den engsten Formenkreis von 

s. str. gehoren. Dadurch ergeben sich bestimmte Unterschiede, 

irkhchen systematischen Wert besitzen durften. Kine weitere Unter 

ler so gewonnenen Gruppen (wie sie VOLZ vornahm) mit 3 und mehr 
Mesozoic., Bd. I (Trias), p. 15 
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Beckenwirbeln, je nach der Zeit ihres Auftretens in geologisch ,altere 
Formen” mit 6 und ,jungere” mit nur 3 Wirbeln, ist aber absolut 
kiinstlich und auch irrig. Z. B. sollen altere Formen aus dem unteren Muschel- 
salk innerhalb der Nothosauridengruppe mit 6 Wirbeln sein: Cymatosaurus, 
urysaurus, Lamprosaurus, Lariosaurus. Von den drei erstgenannten kennen 
wir nur die Schadel allein und auch diese nur zum Teil (Lamprosaurus) ; 
wir wissen also aus Autopsie nicht, ob sie 6 Wirbel besessen haben. Da die 
Schadel aber auf enge Verwandtschaft mit Nothosaurus hinweisen, der nur 
3 Beckenwirbel hat, ist es fast sicher, dass auch die drei genannten Gat- 
tungen nur 3 Wirbel besassen, nicht 6, wie diese Systematik fordert. Lario- 
saurus schliesslich hatte 5 Beckenwirbel, ist aber keine ,,altere Form” aus 
dem unteren Muschelkalk, sondern stammt aus der oberen Mitteltrias, und 
somit ist die Vorz’sche Systematik nur zum Teil verwendbar. Eine andere 
vertrat LypEKKER (1889). Hier aber stehen als gleichwertige ,,Familien” 
nebeneinander: Lariosauridae, Nothosauridae und Plesiosauridae. 

Die Ungleichheit an Umfang dieser ,,familien” ware zwar deshalb nicht 
bedenklich, weil sie durch unsere noch mangelhafte Kenntnis bedingt sein 
konnte. Aber es sind hier zwei ,,Familien” derselben Reihe mit kurzem Halse, 
langem Schwanz und Schwimmfiissen, deren Vertreter auf derselben Ent- 
wicklungshohe steben und stratigraphisch bedeutend alter sind, die Notho- 
sauriden und Lariosauriden, neben die bedeutend jingeren Plesiosauriden 
gestellt, die auf viel hoherer Stufe stehen, einen langen Hals, kurzen Schwanz 
und vollentwickelte Flossen besassen. Hier ist also Gleichartiges und Un- 
gleichartiges systematisch gleichgesetzt worden, und das ist nicht angangig. 

Gemass den Bestanden des Britischen Museums sind als Lariosauriden 
angefihrt: Lariosaurus und Neusticosaurus, als Nothosauriden: Nothosaurus, 
Pistosaurus und Conchiosaurius. Beide Gruppen trennt das Auftreten resp. 
Kehlen eines /nfraorbitalforamen im Palatinum. Es fehlt der ganzen Notho- 


saurus-Verwandtschaft und tritt in der Lariosaurus-Gruppe auf; also ein 


sutes systematisches Merkmal. Da aber Lariosaurus 5 Beckenwirbel, 


\Veusticosaurus nur 3 besitzt, kbnnen beide Gattungen nicht so eng zusammen- 
gehoren, wie es ein Familienverband erwarten liesse. 

Somit ist auch LypEkKERs Systematik nicht ganz verwendbar und wir 

mussen die gewonnenen Resultate anders verwerten. 

(jute systematische Merkmale koénnen abgeben: 

1. die Zahl der im Becken vereinigten Wirbel; 

2. das Auftreten oder Fehlen des For. infraorb. ; 

3. eventuell kame weiterhin die Rippengestalt in Betracht, ob die Rippen 
unverdickt oder pachyostotisch verdickt sind, denn dies hangt innigst 
mit der Lebensweise zusammen. Ersteres weist auf den Aufenthalt 
in tieferem Wasser gemass der Ausbildung der Extremitatengruppen 


hin, letzteres auf tauchende, besser auf ,,griindelnde” Lebensform. 
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|. Ein anderes Merkmal konnte das Vorkommen in der Seichtwasser- 
fazies des germanischen Muschelkalkes, resp. der marinen Fazies in 
der alpinen Mitteltrias abgeben, weil es einen Ruckschluss auf An- 
passung und Lebensweise erlaubt 

\Wir legen also besonderes Gewicht auf das Vorkommen der Normalzah] 
von Beckenwirbeln oder das regelmassige Auftreten einer grosseren Anzahl 
und glauben dieses Merkmal svstematisch verwenden zu konnen. Wir 
stehen damit in bewusstem Gegensatze zu einer Auffassung, die sich nach 
den Beobachtungen an Sauropoden in der neueren Zeit gebildet hat und 
wollen dies begrunden: RiGcs (1903) und vor ihm schon Ossporn, WILLISTON 
und Hartscuer haben, gestiitzt auf die reichen Funde in der nordamerika- 
nischen Kreide gefunden, dass bei den Sauropoden (Opisthocoelia), und 
zwar speziell bei Brontosaurus s[patosaurus), Morosaurus, Diplodocus, 
individuell je nach dem Alter eine Vermehrung der normalen Beckenwirbel- 
zah] in der Weise eintritt, dass zunachst der letzte prasacrale, dann aber 
auch noch der erste postsacrale Wirbel sich am Tragen des Beckens beteiligen. 
Dabei verschwinden besondere Lendenwirbel vollkommen und die Rumpf- 
wirbelreihe geht in jene des Beckens direkt tber. 

Anders liegen die Verhaltnisse bei den Nothosauriern. Hier stehen uns 
ganze Serien, so wie bei den Dinosauriern der Kreide, nicht zur Verfigung, 
sondern zumeist nur einzelne Exemplare; wir befinden uns auch in der Trias, 
zur Zeit des Aufbluhens des Reptilstammes, und nicht in jener Epoche, die 
lurch hypertrophe Merkmale in ganzen Gruppen charakterisiert ist, wodurch 
das ,,Ausgehende” des Stammes sich anzeigt. Bei den Nothosauriern sind 
niemais die Lendenwirbel verschwunden, einerlei ob ihnen nur 3 oder 5 bis 6 
Beckenwirbel folgen, und nie hat man bisher im erweiterten Beckenapparat 
durch Grosse differenzierte primare Wirbel in der Normalzahl beobachtet, 
sondern auf die wohl kenntlichen Lendenwirbel und Rippen folgen jene des 


Beckens, unabhangig von ihrer Anzahl. All das sind markante Unterschiede 


g 
gegen die dinosaure Entwicklung. Da aber in den beiden nothosauren Gruppen 


noch andere Unterschiede, im Schadel- und im Skelettbau tiberhaupt, jene 
aus dem sacralen Moment sich ergebenden weiter markieren, deshalb erscheint 
uns eme Abtrennung auf Grund der Beckenwirbelzahl hier berechtigt. 

Wenn wir, soweit unsere Kenntnis dies gestattet, die Extremitaten im 
Allgemeinen betrachten, um uns ein Urteil uber die Anpassungs- und Lebens- 
weise bilden zu konnen, dann finden wir verschiedene Grade der Anpassung 
an das Leben im Wasser ausgepragt, und zwar in verschiedener Weise bei 
der Vorder- und Hinterextremitat. 

Beim kleinen Dactylosaurus (Fig. 14) ware der lange Ober- und Unter 
arm mit den langen Fingern noch vollkommen terrestrisch, wenn nicht eine 


plattige Ausbildung der Carpalia schon begonnen hatte. Mangelhaft ist auch 
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noch die Umbildung bei Pachypleura (Fig. 20), weil der Oberarm zwar lang, 
aber Unterarm und Hand schon verkiirzt sind. Nothosaurus (Fig. 4, 6) und 
Lariosaurus' (Fig. 27—29) stehen ungefahr auf gleicher Anpassungshohe: 
der Oberarm kriimmt sich, reduziert den Schultergelenkskopf und vergréssert 
dagegen den distalen. Diese Tendenz, die Lange zu verringern, sieht man auch 
im Unterarm und den Fingern, dabei wird aber der Carpus innerhalb der 
Carpalelemente vergrossert oder durch Neuerwerb eines Pisiforme, wie bei 
Proneusticosaurus (Fig. 33). Am starksten ist der Humerus bei naro- 
saurus, bei Neusticosaurus (Fig. 17) und Phygosaurus (Fig. 21) um- 
gebildet: er ist zwar geradegestreckt, aber verkirzt, axial bikonkav geformt, 
mit kleinem oberen und stark vergrossertem unteren Gelenkkopf, sodass dies- 
bezuglich eine Annaherung an die Humerusgestalt von Plesiosaurus und 
Ichthyosaurus erfolgt. Zwischen den Fingern der Nothosaurier, vielleicht mit 
einziger Ausnahme des Daciylosaurus, ist eine Schwimmhaut anzunehmen. 

Die Hinterextremitat ist langer als die vordere, was den terrestren Ur- 
sprung der Gruppe andeutet, und nur bei Newsticosaurus ist dies auffallend 
wenig der Fall. Man wtirde erwarten, dass bei der Hinterextremitat die 
Charaktere des Kriechfusses besonders stark im Vergleich zur Vorderextre- 


mitat hervortreten. Das trifft aber nur im Hinblick auf den schlanken Femur 


zu, den sie alle, mit Ausnahme von Pachypleura, besitzen. Die Wurfelgestalt 
der Tarsalia ist plattig abgeandert und stets findet eine Verwachsung von 
Tibiale und Intercentrum statt, die sich als einheitliches grosses Stuck 
zwischen die Tarsalenden des Unterschenkels ahnlich wie zwischen die Ober- 
armknochen einschieben und die beiden Teile desselben auseinanderdrangen. 
Hierdurch ist eine beginnende Verkurzung angedeutet; der Fuss verliert an 
Tragfahigkeit und ist in der Umbildung zum Schwimmfuss begriffen. Bei 
einzelnen Formen, besonders bei Pachypleura (Fig. 20) und dem Miinchener 
Lariosaurus (Fig. 29) ist die Zehenlage derart, dass man an einen Hautsack 
fiir den Fuss, also an eine Art Robbenflosse denken k6nnte. Bei anderen 
Formen ist dies weniger oder gar nicht der Fall. Immerhin deuten ausser der 
Verkurzung des Unterschenkels das Auftreten plattiger Tarsalia und die 
starke Streckung des Fusses auf eine Erhohung der Schwimmfahigkeit hin. 


Wir nehmen mit F. als systematische Haupt- und Unter- 


gruppe an: 


‘ Sonderbarerweise differieren die beiden Lariosaurus-Exemplare yon Frankfurt 
a. M. und Munchen in der Darstellung der proximalen Carpalreihe: dort mit 3 Stucken, 
d. h. ein gesondertes Intercentrum, das hier mit dem Radiale verschmolzen ist; Alters- 
unterschiede ? 

* y. Zitter, Grundzuge, IIL. Aufl. 1918, I], p, 260. 


Pike 


GUSTAV VON ARTHABER 


Ordnung: SAUROPTERYGIA. 


Unterordnung: NOTHOSAURIA Bro!tt, 


Schadel von gestreckter oder verkiirzter Dreiecksform mit mehr oder 
weniger deutlich abgesetzter Schnauze, Gaumendach mit’ und ohne Foram. 
infraorb.; Rechengebiss mit einzelnen starken Zahnen besonders in der Pra- 


maxille. Hals missig lang mit 19 bis 22 Wirbeln, von denen zumeist nur 


die letzten einképfige Rippen tragen. Wechselnd ist die Anzahl der R um p f- 
und Lendenwirbel: wir zahlen 18 (Pachypleura) bis 26 (Neusticosaurus 
pusilins), vielleicht sogar 28 (N. pygmaeus). Allerdings ist diese enorme 


Ditferenz von 10 Wirbeln in einer einzigen Gruppe noch aufklarungsbedurftig. 


Die Wirbel sind miassig lang mit breiten Quer- und zuweilen hohen Dorn- 


fortsatzen (Nothosaurus mirabilis Mstr.), welche sich von jenen der Hals- 
und Schwanzregion deutlich absetzen. Es sind, wenn tberhaupt nachweisbar, 

ts 2 Lendenwirbel vorhanden, die sich durch Stellung und Kurze threr 
Rippen deutlich unterscheiden. Die Rumpfrippen haben fast stets dic 
schlanke Kriimmung eines schwimmenden, nicht die breite, etwas gestauchte 
Biegung eines kriechenden Reptils und sind einképfig mit langlich-ovaler Ge- 
lenkflache. Hierdurch ergibt sich eine langs-ovale proximale Verdickung der 
Kippe, welche sich entweder weiterhin verliert oder im Gegenteil in der 
Rickenregion noch verstirkt. Nur in einem Falle ist die Rippe distal allein 
verstarkt (Partanosaurus); sonst ist das Rippenende im Allgemeinen breit 
abgestutzt zum Ansatze der Abdominalrippen. Sie bilden einen bald engeren, 
bald weiteren Panzer, gebildet aus je 5 Stiicken, die zu einem Rumpfrippen- 


paar gehoren, und zwar ein winklig gebogenes Mittel- und je zwei schmale, 


<pitz auslaufende Seitenstucke. 
Schwanzwirbel sind nur in einzelnen Fallen in ganzer Serie 
t geworden; wir zahlen von 13 (Neusticosaurus pusillus) bis 42 (Lario- 
is), wobei auch Geschlechtsdifferenzen zu berticksichtigen sind. Ungefahr 
10 vorderen haben breite Querfortsatze, welche fast in Beckenbreite 
} 


rasch reduzieren. Chevron bones sind noch nicht nachgewiesen 


Schwanz noch keine Umbildung zum Ruderschwanz 


Brustgirtel ist massiv und kraftig ausgebildet, mit breiter 
Clavicula, median verstarkt durch eine Jnterclavicula, mit breiter Scapula, 
welche fiir die kraftige Muskulatur dorsal in eine ziemlich lange Platte aus- 

Ss 
gezogen War: die Coracoide waren breit und median durch eine meist nur 
ale Knorpelspange verbunden; das -/cetabulum trug vorwiegend die 


Scapula, seinen unteren Rand bildete das Coracoid. 


HUvENE, 1920, Pp. 207 
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Die Vorderextremitat verrat noch deutlich die Abstammung von 
Festlandsformen und ist erst in der Umbildung begriffen; sie ist stets grdsser 
in der Handflache als die Hinterextremitat. Zum Teil ist der Oberarm 
nach aussen gekriimmt, fast stets verkiirzt, proximal mit kleinerer, distal mit 
grosserer Gelenkflache. Ausnahmen von diesem Bauplane zeigen Pachypleura 
und Dactylosaurus mit fast gerade gestrecktem Oberarm, dessen proximale 
Gelenkflache grésser als die distale ist; bei ersterer Form ist sogar der Ober- 
arm langer als der Oberschenkel. Die Lange des Unterarmes ist nur 
etwas mehr als zwei Drittel des Oberarmes ; U/na—Radius bilden eine grosse 
Gelenkpfanne fiir den Humerus und treten distal deshalb auseinander, weil 
das grosse Carpalstiick zwischen den Unterarm-Gelenkenden liegt. Die Ulna 
ist der kirzere, breitere und geradere, der Radius der schlankere, etwas 
langere und nach auswarts gebogene Knochen. 

Beim Senckenberger Lariosaurus-Exemplar erscheint der Radius als der 
kurzere Knochen, doch ware es moglich, dass ein Sttick von ihm durch die 
Ulna verdeckt wird. Der Unterarm von Dactylosaurus zeigt am meisten 
terrestren Typus und seine Lange ist grosser als bei allen anderen Notho- 
sauriern; sein Humerus betragt etwa das Eineinhalbfache der Ulna—Radius- 
Lange und ahnelt hierin dem Krokodil. Die beiden Unterarmknochen treten 
distal nicht auseinander, weshalb die Hand bedeutend schmaler als bei den 
anderen Nothosauriern ist und eher eine Kriech- als eine Schwimmextremitat 
gewesen zu sein scheint. 

Der Carpus ist verkurzt und verbreitert, besitzt stets in der ersten 
Reihe 2 Carpalia, und zwar ein kleineres Ulnare und ein durch Verschmelzung 
mit dem Intercentrum vergrossertes Radiale. In der zweiten Reihe dirften 
distal 3 bis 5 Carpalia liegen, die nur ausnahmsweise diskret bleiben. Eine 
Ausnahme macht Proneusticosaurus durch das Auftreten eines Pisiforme, 
otfenbar zur Vergrosserung der Handflache. 

Die Hand ist verbreitert und zugleich verkiirzt und besass hochst- 
wahrscheinlich zur Verdichtung der Ruderflache Schwimmhaute. Die Pha- 
langenformel steht noch nicht einwandfrei fest. Bei naher verwandten per- 
mischen Formen (Palaeohatteria, Stereosternum) ist sie 23453. Bei den 
Vothosauriern finden wir beim Minchener Lariosaurus-Exemplar 23443, 
eventuell 33443 (7) wie beim Senckenberger Exemplar; bei Nothosaurus, 


Proneusticosaurus und Neusticosaurus ist sie mit 23453 ziemlich einwand- 


fret nachweisbar. 

Den schweren Beckenbau, welchen Broitt (1916, p. 406) als typisch 
fur jene wasserbewohnenden Reptilien bezeichnet hatte, deren Abstammung 
von Festlandsformen noch unzweideutig hervortritt, finden wir auch bei den 
Nothosauriern und er erinnert an die Crocodilier. Er zeigt ein kleines lium, 
breit schaufelformiges /schium und Pubis, in dessen proximaler Gelenkregion 
das Foram. obturat. bald als Durchbrechung, bald als Schlitz oder Kerbe 
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auftritt oder sich auch sekundar schliesst (7). Am schwersten ist der Bau 
des Beckens bei Proneusticosaurus : ein massig-gedrungenes lium, relativ lang- 
gestrecktes Ischium mit auffallend kurzem und breitem Pubis mit grosser 
Foram.-obturat.-Liicke. Auch bei Nothosaurus i. e. S. ahneln die Becken- 
stiicke dem obengenannten, nur fehlt uns die Kenntnis des Ilium, das Brotit 
(1916, Fig. 12) in ahnlichem Sinne erganzte, wie wir es beim Nothosaurus- 
Raabi-Becken (siehe Fig. 5) getan haben. Auch das Lariosaurus-Becken 
diirfte im ganzen ihnlich gebaut gewesen sein und jenes von -/narosaurus 
besass ein im Vergleich zum Ischiumhals sehr breites Pubis, in dessen Platte 
aber das Foram. obturat. zu fehlen scheint, dagegen ist an der medianen 
Vorderseite ein Stiick durch einen tiefen Einschnitt abgetrennt. Im Neustico- 
saurus-Becken scheint das Pubis schmaler als bei irgendeiner anderen Form 
vewesen zu sein. 

Die Hinterextremitat verrat noch mehr als die vordere die ter- 
resitre Abstammung durch die Lange des Femur, an dessen Aussenseite der 
frochanter fir die Muskelansatze noch teils sichtbar (Proneusticosaurus ), 
teils im Verschwinden begriffen (Nothosaurus, Neusticosaurus), teils schon 
verschwunden ist (Lariosaurns). Im Allgemeinen ist das Femur ein schlanker 
Knochen mit grésserer Gelenkflache proximal wie distal, doch kommt gele- 
gentlich auch das Gegenteil vor (Lariosaurus). Die Lange des Unterschenkels 
ist etwas geringer, bei Pachypleura erheblich kleiner. Tibia und Fibula treten 
distal Zhnlich auseinander wie die Enden der Unterarmknochen, weil ein 
Tarsalknochen sich eindrangt; die Tibia ist geradegestreckt, ktrzer und stam- 
miger als die leicht nach aussen gebogene Fibula. Der Tarsus setzt sich in 
der proximalen Reihe zusammen aus 2 grossen Tarsalien; da unter der Fibula 
das kleinere Fibiale liegt, ist der vorhandene gréssere Knochen aus Tibiale 
Intercentrum verwachsen und dringt zwischen die Unterschenkelenden ein 
Zumeist ist von den Distalien nur ein grésseres Stick erhalten, das im ein- 
springenden Winkel zwischen den oberen Tarsuselementen liegt und das ver- 
schmolzene 44-5 darstellen muss, sodass wir noch 1 bie 2 Stucke in der 
Distalreihe erwarten miissen, die aber nur beim Frankfurter Lariosaurus 
erhalten geblieben sind. 

Der Fuss ist im Allgemeinen schlank und lang und war vielleicht in 
einen ‘flossenahnlichen Hautsack cingeschlossen, was die Zehenlage beim 
Miinchener Leriosaurus-Exemplar und bei Pachypleura anzudeuten scheint ; 
Eendkrallen waren vorhanden. Die Zehenformel ist, wie das bei noch nicht 


1 


vollig umgebildeten Formen der Fall ist, wohl gleich der Handformel gewesen, 
d. h. 23454(3); wo aber Unterschiede vorzukommen scheinen, sind sie 
im speziellen Falle aus der Unsicherheit der Handformel erklarbar. 

Nach den oben besprochenen Grundsatzen lassen sich die Nothosauria in 


zwei ,,Familien” gruppieren: 
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Kamilie: NOTHOSAURIDAE Artu. 


Mannigfaltige Formen, von denen grossenteils nur die Schadel allein 
bekannt sind, schliessen sich ungezwungen in eine Gruppe zusammen: 
1. Nothosaurus Msrr. (-++- Conchiosaurus). 
2. Pistosaurus H. v. MEYER. 
Simosaurus H. v. Meyer (-4- Opeosaurus Lamprosaurus 
Goepperti). 
Cymatcsaurus v. FRITSCH. 
Eurysaurus Frecu (Subgen.). 
AAnarosaurus DAMES. 
Dactylosaurus GURICH. 

Die Schadel haben z. T. den normalen Umriss (Nothosaurus), 
z. verkiirzten (Simosaurus), z. T. verlangerten (Pistosaurus), 
haben im Gaumendach 2 paarige Durchbrechungen fur die Choanen und 
die infratemporalen Offnungen. Frontale und Parietale sind bald unpaar, 
bald paarig, vielleicht infolge Altersunterschiedes der Individuen ;' Hals- 
lange 20 bis 22 Wirbel, eventuell weniger (z. B. Dactylosaurus mit nur 
17); Kumpfwirbelzahl 18 bis 26 (7); 3 Beckenwirbel, wo bekannt, 20 
bis 25 Schwanzwirbel; die Rippen sind nicht verdickt. 

Kleine (.!narosaurus, Dactylosaurus) bis mittelgrosse Formen aus 
oberem Buntsandstein, Muschelkalk und Keuper mit der Hauptentwick- 
lung im oberen Muschelkalk. 

Kine zweite, weniger einheitliche Gruppe bilden: 

8. Neusticosaurus SEELEY. 
9. Macromerosaurus CURIONI. 
10. Pachypleura CORNALIA. 
11. Phygosaurus ARTHABER, 
Von den drei letzten Formen kennen wir die Schadel mangelhaft 


oder gar nicht, bei Newsticosaurus scheint noch eine dritte, infraorbitale, 


paarige Offnung im Gaumendach vorzukommen. Die Halslange stimmt 


mit jener der obigen Formen tiberein, die Rumpflange zum Teil ebenfalls 
oder sie wird grésser, bei Neusticosaurus mit 28 Wirbeln; 3 Becken- 
wirbel; die Schwanzwirbelzahl ist bald kleiner (Neusticosaurus), bald 
grosser (Macromerosaurus, Pachypleura, eventuell Neusticosaurus mit 
13 bis 37); die Rippen sind nicht verdickt, ausser bei Pachypleura in der 
Dorsalpartie. 

Nur kleine Formen. Bekannt aus alpinem, oberladinischem? Niveau 
der Lombardei und aus dem Keuper. 


' Diese Auffassung weicht von jener F. Brottis (vgl. K. v. Zitrers Grundzuge, 
1918, p. 270 ff.) ab. 
* oberladinisch = obere alpine Mitteltrias. 
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LARIOSAURIDAE (non LYDEKKER). 


Dem Skelettbau nach bilden anscheinend die Formen: 
12. Lariosaurus CURIONI, 
13. Proneusticosaurus 
14. (7) Parianosaurus SKUPHOS 
eine zoologische Einheit. Der Schadel ist nur bei Lariosaurus allein und 
nur von der Oberseite bekannt. Wir kennen ebenso nur von dieser Form 
allein die Anzahl der Wirbel in den einzelnen Abschnitten, und zwar 
21 Hals-, 21 Rumpf- und 42 Schwanzwirbel. Die Zahl der Beckenwirbel 
variiert sehr und betragt bet: 
Lariosaurus 5 Wirbel, 
Proneusticosaurus 6 Wirbel, 
Partanosaurus 6 Wirbel, 
ist also jedenfalls grésser als bei den \i thosauriden. Die Rippen sind 
pachyostotisch verdickt, und zwar entweder nur wenig am Rippengelenk 
(Lariosaurus), oder in starkerer Weise dorsal (Proneusticosaurus), oder 
am Distalende (Partanosaurus ). 
Durchgehends mittelgrosse Formen des oberschlesischen unteren 
Muschelkalks (Proneusticosaurus) und des alpinen oberladinischen Ni- 


veaus der Lombardei, Karntens und Vorarlbergs. 


ich hatte mich allmahlich an den Gedanken gew bhnt. das reichhaltige 
Sauropterygier- Material, das in den deutschen Museen und Sammlungen liegt, 
nicht in den Originalen kennen lernen zu konnen. Aus Eigenem mir eine mehr- 
wochige Studienreise zu leisten bin ich als Osterreicher nicht imstande gewesen, 
und eine staatliche Subvention war nicht zu erlangen. Endlich erhielt ich vom 
‘in der Freunde der Universitat Wien eine Unter- 
stiitzung zu gedachtem Zwecke, die wohl nicht die ganzen Kosten der Reise 
lecken konnte. aber eine namhafte Erleichterung gewahrte. Ich bin daher der 
Leitung dieses Vereins, der trotz der wenigen Jahre seines Restehens dennoch 
rch seine grossziigige finanzielle Unterstutzung des Studienbetriebes sich 
rosse Verdienste um die Sicherung desselben erworben hat, auch fur die 
Reihilfe zu meiner Studienreise deshalb desonders dankbar, weil er sie mir 
iiberhaupt ermodglicht hat. So konnte ich das reichhaltige Sauropterygier- 
Material in den Museen der Breslauer Univers itat (geolog.-palaont. 
Institut). im Museum fiir Naturkunde und der Geo logischen 
|landesanstalt in Berlin, im grossen Universitats-Inst1 
Halle. im Museum und der Geologischen Landes 
instalt in Leipzig, in der Kreissammlung in Bayreuth, 
‘m Senckenbergischen Museum in Frankfurt a M. und im 
ntologischen Museum des bayrischen Staates in 


Miinchen kennen lernen. Auf die Stuttgarter und Tubinger Sammlungen 
iS 
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musste ich leider verzichten, denn zum Besuche derselben reichten weder 
Mittel noch Zeit aus. Die Herren Kollegen bewiesen mir das weiteste 
Entgegenkommen, fiir welches ich dem Prof. H. CrLoos in Breslau, den 
Geheimraten Profi. J. I. Pompeckxy, H. Scurorper, J. WALTHER und 
F. Kossmat in Berlin, Halle und Leipzig, ferner den Herren Prof. 
W. Janenscu, W. Dierricu und H. Reck in Berlin, Herrn Dr. TH. SCHNEID 


in Bayreuth, Prof. F. DREVERMANN und Fri. Dr. Ep1nGeER in Frankfurt a. M., 


sowie den Herren Prof. F. Brortt und L. D6pERLEIN in Miinchen zu 
grossem Danke verpflichtet bin, den hiermit abzustatten mir ein besonderes 
Vergnugen bereitet. 

Der Gesamteindruck, den ich vom Studium des Originalmaterials in den 
einzelnen Sammlungen erhielt, war fast tberall der namliche: wir wissen 
noch recht wenig uber den Skelettbau bei den verschiedenen Arten und 
(;attungen aus dem reichen Material des germanischen Muschelkalks. Das 
hangt wohl in erster Linie mit den Zufalligkeiten des Steinbruchbetriebes 
zusammen, in dem die Arbeiter nur grosse Sticke sammeln, um fiir diese 
moglichst viel zu bekommen; deshalb wird von den Funden auch so viel an 
Laien verzettelt. Wieviel ein Steinbruch bei fachmannischer Aufsicht liefern 
kann, sehen wir am allerdings ausnahmsweise reichen Fundorte Holzmaden 
des Herrn Haver. In zweiter Linie hangt es wohl mit den vielfach veralteten 
Praparationsmethoden zusammen, die nicht alles ans Licht bringen, was das 
Sttick bietet. Deshalb sind auch heute noch die Gattungen und Arten zumeist 
nur auf besser oder schlechter erhaltene Schadelfunde begriindet. Das viele 
Skelettmaterial aber, das noch in den deutschen Sammlungen liegt, lasst eine 
sichtende Hand vermissen, und es fehlen uns die vergleichenden Detailstudien, 
welche es wenigstens ermOglichen wurden, die Anatomie der einzelnen Gat- 
tungen festzulegen. Wir sind hier vielfach, auch fiir alte Gattungen der 
Sauropterygier-Literatur, uber die ersten Anfange noch gar nicht hinaus- 
gekommen und haben sogar, wie das Schicksal des Pistosaurus-grandaevus- 
Originals beweist, empfindliche Einbusse am alten, wissenschaftlichen Besitz- 
stande erlitten. Allerdings stehen dieser auch gliickliche neue Errungen- 
schaften gegeniiber, wie z. B. jene des Ridersdorfer Nothosaurus Raabi, 
welche uns endlich ein ziemlich vollstandig erhaltenes Nothosaurus-Skelett 
kennen lehrte. Wenn wir dieses nun in Beziehung bringen durch vergleichende 
Studien an den zumeist vollstandiger erhaltenen Nothosaurier-Skeletten aus 
der alpinen Trias, dann konnten wir einen bedeutenderen Schritt nach vor- 
warts tun, nur hemmen uns dabei wieder die zwei Tatsachen, dass wir aus 
verschiedenen Griinden die Originale derselben, die in den italienischen 
Museen liegen, nicht selbst untersuchen kénnen und dass sie, sowie die 
Abbildungen lehren, infolge der Harte des Gesteins nur mangelhaft aus- 
prapariert sind. 

Wien, 25. Mai 1922. 


A. Z. 1924. 
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NOTHOSAURIDAE Arth. 


I. NOTHOSAURUS G. GraF zu MUnstTER. 


Familie 


i834. Vorlaufige Nachricht tber einige neue Reptilien im Muschelkalk von Bayern; 

Neues Jahrb. f. Min. etc., p. 525. 

1834. Conchiosaurus clavatus H. v. Meyer: (1. c.). Ein Schadelfragment aus dem 

Muschelkalk von Bayreuth; Museum Senckenbergianum, Bd. I, rat. 

Fig. 3, 4 (siehe spater). 

Genus Nothosaurus. Uber den Bau des Schidels sind wir schon 
seit H. v. Meyer unterrichtet und sind es kaum besser seither durch 
jungere Arbeiten geworden, von denen besonders auf jene von ©. JAEKEL 
(1905) hingewiesen werden soll, sowie auf die dankenswerten Detailstudien 
I. KoKens (1893 

Das Charakteristische des Schadels (Fig. 2a) ist die gestreckte, alligator- 
ahnliche Gestalt mit deutlich abgesetzter abgerundeter, langerer oder kiirzerer 
Schnauze, die allein von der Pramaxille gebildet wird. Am engsten Teil der 
Schnauze liegen die Nares, grésser und mehr randlich sind die Orbita und 
schrag von aussen gegen einwarts gestellt die langen, schmalen, oberen 
Temporai-Liicken, wahrend die unteren nicht zur Entwicklung kommen. 

Die aussere Umgrenzung des Schadels hinter der Pramaxille bilden die 
nach ruckwarts stark verlangerten Maxillen, welche vorn die Nares—Orbital- 
Brucke bestreiten. An jene schliesst indirekt — durch Jugale und Posiorbitale 
oder dieses allein —- das Squamosum an, bildet den gréssten Teil der ausseren 
und hinteren Umgrenzung der Temporalliicke und dehnt sich nach riick- 
warts bis oberhalb des Kiefergelenkes (Quadrata) aus. In der Medianlinie 
folgen auf die Primaville die paarigen, anahernd dreieckigen .Vasalia, den 
inneren Hinterrand der Nares bildend, und an sie das unpaare Frontale, das 
vom Innenrand der Orbita fast ganz durch ein schmales Lacrymale? (= Prii- 
frontale prius) getrennt wird. Dem Frontale folgt in der Medianlinie, an- 
geschlossen durch langspitzige Zackennaht, das Parietale, das sich gegen riick- 
warts stark verengt und in einer Erweiterung das Foramen parietale tragt : 
erst dann bildet es das Dach des Cerebralteiles. Den Innenteil der Orbita— 
Jemporal-Bricke bildet das Postfrontale, das also nach hinten an Frontale 
und Parietale anschliesst, nach aussen sich an das breite Postorbitale anlegt, 


auf das gegen aussen als schmale Lamelle des Jugale? folgt. 


* JAEKEL (1905, p. 69) bezeichnete das bisher sogenannte Lacrymale als ,,Postnasale” 
und das bisher sogenannte Prafrontale als ,Lacrymale”, Er berief sich auf eine Arbeit 
J. Koprrs, in der nachgewiesen wird, dass das bei Reptilien allgemein Prafrontale ge- 
nannte Stuck identisch mit jenem sei, welches schon Cuvier bei den Saugetieren Lacry- 
male genannt hatte. Deshalb nennt er das bisherige Lacrymale der Reptilien ,,Post- 
nasale”, spater GAurp (1910) aus denselben Griinden »Adlacrymale”. Bei Nothosaurus 
1. e. S. scheinen aber ,,Postnasalia” zu fehlen oder in den Nasaha aufgegangen zu sein, 

- Vel. SCHROEDER, p. 8& ff., Fig. 26 30. 
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Der Hinterrand des Schadels (Fig. 2¢) ist oben breit bogig 


gig begrenzt 
durch den Verlauf der absteigenden Aste des Parietale und der aufsteigenden 


Squamosa, Sie umgrenzen die Offnung des ausseren Gehérganges von oben, 


die Quadrata von unten und aussen, Squamosum und Pierygoid-Fligel von 


a b 


Nothosaurus procerus Schroeder; unterer Muschelkalk yon Rtdersdorf. 

Nach SCHROEDER, erganzt von ARTHABER; nat. Gr. 
unten und innen. Median hegen unter dem Condylus occ. und aus ihm her- 
vorgegangen die paarigen Pasioccipitala, uber ihm das gegen oben spitz 
zulaufende Foramen magnum, umgrenzt von den Occipitalia lateralia, und 
daruber das breite, unpaare Occ. superius, das wieder an das Parielale gegen 


oben anschliesst. Zwischen dem Occ. laterale und dem Innenwulst des ausseren 
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Gehorganges liegt das Ofistothicum, in der unteren Partie beider das Foramen 


des Nervus vagus. 
E's ist anzumerken, dass bei den Formen des unteren Muschelkalkes die 


hintere Schadelwand nicht vollig verknéchert war. Dies ist auch der Grund, 


varum die Schadel hier zumeist mehr oder weniger eingedriickt sind. 


Die Gaumendecke (Fig. 


2b) wird zu zwei Dritteln der 


Lange vom Pterygoid gebildet, 


an das sich ein relativ kurzer 


(Pravomer) anschliesst. 


sind Palatinum und 


Transversum stark  verkiirzt: 


die Choanen6ffnungen sind 


: schmal und gestreckt: vor ihnen 
rig. 2c. \othosaurus procerus Schroeder: unterer : 
Muschelkalk von Rudersdorf. Nach SCHROEDER und liegt das unpaare oder paarige 

KOKEN, erganzt von ARTHABER: nat. Gr. 


foramen intermaxillare. auf 


dessen Identitat mit dem sogen. Jacopson’schen Organ zuerst K. vy. FRITSCH 


(1594) hingewiesen hat. Die Bezahnung besteht aus grossen, schlanken, 


gekrummten Primaxillar-Zahnen, denen nach einem Abstand zwei ahnlich 


grosse in der Maxille folgen; zwischen ihnen und _hinter letzteren folgen 


kleinere. Der Querschnitt des Zahnes ist rund. die Oberflache in der 


Saurus procerus var. parva Schroeder; unterer Muschelkalk yon Riiders- 
dorf. Nach ScHroeper, erganzt von ARTHABER; nat. Gr. 


schmelzdecke mit gegen die Spitze zusammenlaufenden Schmelzfalten be- 


deckt (Fig. 2d). 


Der Unterkiefer (Fig. 2d) ist schlank und geradlinig verlaufend. Das 
Ss 2 > 


Yupraangulare springt weit nach riuckwarts vor, ein Zeichen der vorhanden 


gewesenen starken Muskulatur. Der Symphysenteil ist ziemlich lang und breit, 


unten im ganzen gerundet, nicht kahnférmig. Die (meist 5 resp. 10) grossen 


Zahne sind auf den Rand der Symphysenregion beschrankt, weiter nach hinten 


folgen kleinere Zahne; nur die ersteren sind hauerartig gebogen. 


Die Nothosaurier besassen also ein deutliches Fang- oder Raubgebiss. 


H. v. Meyer hatte (a. a. O., Taf. 23) eine teilweise erhaltene Wirbelsaule 
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abgebildet; das Original hierzu liegt, in Gips eingebettet, in der Bayreuther 
jedoch gehért der Kopf (vgl. GRaF zu MUnsTER, 1834, p. 523) 


nicht zu diesem Individuum und auch einige [xtremitatenteile kamen mir 


zu gross daftir vor. v. MEYER schildert (p. 29), dass diese Wirbelsaule durch 
GRAF zU MUnster im Steinbruch des Oscherberges bei Leineck (Bayreuth) 


gefunden worden ist. Sie wurde spater ,erganzt” durch andere, ebenda ge- 
fundene Wirbel, was die Abbildung bei Braun (1840, Taf. II) noch zeigt, 
wahrend v. Mryer alle diese Zutaten in seiner Abbildung wieder ent- 


fernte. In das Gipsbett ist auch ein Gesteinsbrocken eingesetzt, aus dem 


erst einzelne Fussknochen herausprapariert sind. 


Im Allgemeinen kommt es mir vor, als wenn dieses Exemplar nicht recht 


beweisend fur die Lange der einzelnen Korperabschnitte ware. Wir sehen 


auch, dass der Hals aus 20 Wirbeln besteht, wahrend das GerIssLER’sche 


DBayreuther Exemplar deren 22 aufweist. Allerdings fehlt auch ihm der Kopf, 


weshalb es zwar hochst wahrscheinlich, aber immerhin nicht ganz sicher 


ist, ob die beiden Wirbelsaulen auch wirklich zu Nothosaurus gehéren. Im 


(segensatz hierzu ist es absolut sicher, dass das ScHROEDER’sche V.-Raabi- 


exemplar als maximale Wirbelzahl 19 besitzt. Es wurden sich bei den ein- 


zelnen Arten Differenzen bis zu 3 Halswirbeln ergeben, was unwahrscheinlich 


ist. Die Halswirbel tragen kurze Dornfortsatze und kurze dreieckige, spitz- 


hackenformige Rippen. Die Zygapophysen-Verbindung ist stark ausgebildet, 


weshalb der Hals nur in einer Ebene leichtere, sonst nur geringere Bewegungs- 


moglichkeit besass, wie die drei erhaltenen Exemplare beweisen, die v. MEYER, 


GEISSLER und SCHROEDER abbildeten. Der Hals wurde von Nothosaurus 


wohl vorwiegend gestreckt getragen. 


Wieviel Kumpfwirbel vorkommen, ist auch heute noch aus keinem 


einzigen verOffentlichten Funde genau feststellbar. Am besten diesbeziiglich 


sind noch die beiden von G. GEISSLER (1895) und H. ScitRoEDER (1914) 


beschriebenen Exemplare erhalten. Die Dornfortsatze des Rumpfes sind un- 


gleich hoher als jene des Halses; in beiden Abschnitten kommt aber die 


gleiche lockere, nahtformige Verbindung zwischen Zentrum und oberem 


Bogen vor, die daher leicht zerfallt. Dann treten auf der Oberseite des 


Wirbelzentrums die Ansatzstellen in der Form einer kreuzformigen Zeichnung 


charakteristisch hervor. 


Nach dem ScHROEDER’schen Exemplare des NV. Raabi (Taf. 2) sind 20 


Rumpf- und Lendenwirbel anzunehmen, und zwar dirften 2 davon als Len- 


denwirbel aufzufassen sein, weil die zugeh6rigen Rippen sich durch ihre 


kurze, gestreckte Gestalt deuthch von jenen der eigentlichen Rumpfregion 


unterscheiden. Bei diesem Exemplare folgen dann 3, nach rechts (der Bild- 


seite) herausgerickte Wirbel mit konvergierenden Rippen: das sind die 


Beckenwirbel mit ihren im Ilium zusammengeschlossenen Sacralrippen; der 


24. Wirbel ist zerfallen, der 25. besitzt keine Rippen resp. Querfortsatze mehr, 
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wohl aber der 26. bis 28., und am 29. sieht man nur mehr eine kleine Rippe 
resp. Querfortsatz. Somit liegen zweimal je 3 Wirbel mit ahnlichen Rippen- 
ansatzen hintereinander, und das war fir SCHROEDER der Grund, 6 Becken- 
wirbel, unter Hinweis auf die Analogie mit Proneusticosaurus, als wahrschein- 
lich anzunehmen (p. 44). Ich fasse die Sachlage anders auf: angenommen 
die Scapula liege auf dem 1. Rumpfwirbel auf, dann folgen ihm 7 Wirbel, 
deren Zentra erhalten sind, 8 deren Neuralbogen allein noch zu sehen sind, 
weitere 3 Wirbelkorper und einer, der durch die Neuralia vertreten wird, also 
20 Wirbel. Zweifellose Beckenwirbel sind dann der 21., 22., 23. und alles 
andere fallt schon der Caudalregion zu, die mit 2 Wirbeln ohne, oder mii 
stark verkiirzten, Querfortsatzen eventuell beginnt, wahrend jene der 4 fol- 
genden eine ahnliche Lange und Gestalt besitzen, wie sie die Sacralrippen 
haben. Fur ein langeres, Owirbeliges Becken ware das Ihum viel zu kurz. 

Folglich nehme ich berm Scuroeper’schen \V. Raabi fir den Rumpf 
23 Wirbel an, wahrend die Zahl der Schwanzwirbel noch unbekannt ist. Wir 
kOnnen hochstens auf dem Wege des Vergleiches diesbeziigliche Vermutungen 
anstellen. Da — mir wenigstens — kein Nothosaurus-Exemplar bekannt ist, 
welches, vom letzten Becken- bis Schwanzwirbel, die ganze Caudalserie 
zeigen wurde, mussen wir uns an jene halten, welche die einzelnen Exemplare 
von Neusticosaurus aufweisen. Von den Londoner Exemplaren SEELEYs 
(a. a. O., Taf. XIII) ist das eine kurzschwanziger (Fig. 1) als das andere 
(Fig. 3), sodass wir an Geschlechtsdifferenzen denken miissen. Das letztere 
hat mindestens 16 Wirbel; in E. Fraas’ (1896, Fig. 6) Rekonstruktion des 
\. pygmaeus der Stuttgarter Sammlung sind 25 Schwanzwirbel eingezeichnet, 
eine Differenz also von g Wirbeln, sodass wir wohl annahern die Mittelzahl 
20 annehmen durfen, aber — wohlgemerkt — nur vermutungsweise. 

Beim obengenannten GEISSLER’schen Exemplar des oberen Muschelkalkes 
von Bayreuth, bei dem schon die Halswirbelreihe aus 22 statt aus 20 Wirbeln 
bestand, ist auch die Rumpfwirbelserie grésser. Ein Irrtum, welcher Wirbel 
als der 1. Rumpfwirbel aufzufassen sei, ist hier ausgeschlossen. Es folgen 
hintereinander 20 Rumpfwirbel — wie beim ScHRoEDER’schen —, deren 109. 


und 20. kurze, geradegestreckte Rippen besitzen, also Lendenwirbel sind; 


hinter ihnen legen 2 Wirbel, neben denen ein sonderbares dreistrahliges 


(sebilde liegt, das ich als die 3 im Ilium vereinigten Sacralwirbel deute, welche 
die proximalen Enden nach oben strecken. Nur eine kleine Zahl undeutlich 
gezeichneter Schwanzwirbel ist noch erhalten, die gewiss die volle Schwanz- 
lange nicht angibt. 

Aus dem Angefuthrten ergibt sich, dass der von GEISSLER beschriebene 
\othosaurus sp. (mit dem provisorischen Namen ,,Strunzi’” bezeichnet) kein 
Nothosaurus, mindestens im engeren Sinne, ist, denn die fiir die Strecke vom 
Atlas bis zum letzten Beckenwirbel um 4 vermehrte Wirbelanzahl bedingt 


eine generelle Abtrennung. 
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Die Rippen sind durchaus einkopfig und gelenken am oberen Bogen ; 
eventuell liegt die Artikulationsflache zur Halfte auf Zentrum und oberem 
Bogen. Die Halsrippen wurden oben schon erwahnt; sie treten vom 3. Wirbel 
an auf. Die Rumpfrippen besitzen einen kurzen Rippenhals, auf welchen eine 
kurze, relativ starke Biegung in der Dorsalpartie folgt, welche in ein ziemlich 
langes, gerades Endstiick iibergeht. Das Ende selbst ist fiir den Ansatz einer 
knorpeligen Rippenverlangerung gerade abgestutzt. Die grdsste Dicke liegt 
im Bogenscheitel und der Querschnitt ist hier triangular mit oben verlaufender 
Schneide. Diese Form der Rumpfrippen deutet auf eine schwimmende, nicht 
auf eme am Strande lebende, lazertilierhaft kriechende Form mit flach- 
gedriicktem Rumpfe. Deshalb fehlt auch jede pachyostotische Verdickung, wie 
sie tauchende, unter Wasser lebende Typen auszeichnet. Es fehlt aber auch 
ein enger, geschlossener Bauchpanzer, den wir bei nahe verwandten Formen 
finden. Er besteht aus einem winkeligen Mittelstiick, an das sich jederseits 
2 schmale Endstiicke mit langen, zugespitzten Enden anschliessen. 

Der Schultergiirtel ist zumeist in seine Elemente zerfallen. 
H. v. Meyer (Taf. 34, Fig. 1)* hat jenen eines anscheinend alten Exemplares 
in der Dorsalansicht abgebildet und dieses Bild ist dann in Lehrbuchern 
wiederholt reproduziert worden. Leider fehlt aber eine Darstellung der 
Ventralseite. Es ist fast sicher, dass jener Schultergurtel auch wirklich zu 
Nothosaurus gehort, denn andere Nothosaurier sind im Bayreuther Muschel- 
kalk recht selten. erner ist es auffallend, dass eine Abbildung der Ventral- 
seite des Schultergiirtels mit der Gelenkpfanne fir den Arm tberhaupt in 
der Literatur fehlt —- wenigstens meines Wissens —, so dass wir gezwungen 
sind, uns dieselbe aus den vielen Einzelabbildungen oder aus den einzelnen 
Elementen erst zusammenzusetzen resp. zu rekonstruieren. 

Den oberen Bogen bilden die Claviculae, in deren Mitte die /nterclavicula 
liegt. Dass sie dem Episternum entspricht, geht aus ihrer Lage hervor, denn 
sie liegt ersteren median auf, ist z. T. mit ihnen nahtf6rmig verbunden, und 
zwar ist die ventrale Seite stets fligelformig, grosser (H. v. Meyer, Taf. 36, 
Fig. 7), die dorsale kleiner und in der Form gedrungener (Taf. 34, Fig. 1). 
Der mehr auf die Innenseite geriickte dicke Mittelteil zieht bis zur Scapula 
hinab, auf die er sich mit geriefter Flache auf- und anlegt (Taf. 35, Fig. 5), 
oder ist nahtformig mit derselben verzapft. Die oberen Ecken des Schulter- 
gurtels treten breit flugelformig und verflachend vor. 

Der Clavicularbogen setzt sich in der Scapula fort und endet im dorsalen 
lortsatze derselben. Die Platte der Scapula ist sehr stark im Knochen, auf 
der Medianseite von gerundetem Umriss, der untere Rand ist gerade und dick 
zum Ansatze des Coracoids (H. v. Meyer, Taf. 35, Fig. 5—7, Taf. 36, Fig. 2). 
Die grosste Knochenstarke desselben liegt axial und am proximalen Rande, 
dort wo der Anschluss an die Scapula erfolgt. Uber diese Artikulationsflache 


' Das Original liegt in der Bayreuther Kreissammlung. 
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hinaus springen beiderseits fligelartige Erweiterungen vor, von denen die 


mediane durch eine etwas weniger tiefe und breite Kerbe vom Artikulations- 
rande abgesetzt ist. Das Coracoid ist in der halben Hohe stark eingeengt und 
lehnt sich er 


> 


Nothosaurus mirabilis von der Innenseite. Zusammenstellun 
von ARTHABER; ca. 7/; nat. Gr. 


Die Gelenkpfanne des Armes fand ich gut an einem Exemplar des 
Senckenberger Museums: die Scapulaplatte hat von oben (dorsal) und unten 
(ventral) gesehen (vgl. 1. c., Taf. 36, Fig. 2) einen gerundeten Umriss, der 
sich frei vorwolbt (vgl. 1. c., Taf. 35, Fig. 5b und 6a), aber gegen unten 
stark zuruckspringt. Der Knochen hat hier seine grésste Dicke; an seinem 
unteren RKande schliesst das Coracoid an, wahrend der ganze andere Randteil 
der Pfanne fur den Arm dient (1. c., Taf. 37, Fig. 1 und 3); gegen unten 
folgt der Aussenflugel des Coracoids, auf den die acetabulare Gelenkflache 
noch z. T. hinuberreichen kann, ebenso wie auch weitere Teile der Scapula 
derselben dienen konnen. 

Bei WILLIsTon (1914, Fig. 46) hingegen fand ich eine andere Dar- 


stellung des Schultergurtels von der Ventralseite, die laut Angabe nach einer 
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I. FRAAs’schen Photographie gezeichnet worden ist, deren Original also viel- 

leicht in Stuttgart liegt. Der Unterschied dieser Darstellung und jener meiner 

hig. 3 liegt, abgesehen von Details, in der Gelenkpfanne, die vom scapularen, 

vom Coracoidrande und vom dorsalen Fortsatze der Scapula gebildet wird. 

Das konnte ich bei den vielen Schulterknochen, die mir in den Museen in 
die Hinde kamen, nicht finden. 

Beim ScuRoEpDER’schen N. Reaabi ist der Schultergiirtel nicht gut erhal- 
ten, da er gerade in der Clavicula—Scapula- sowie in der Scapula—Coracoid- 
Anschlussregion zerbrochen ist und einzelnes uberhaupt fehlt. Beim GeEtrss- 
LER’schen N. Sitrunzi sind wohl einzelne Teile erhalten, kommen aber in der 
Darstellung nicht geniigend klar zum Ausdruck. Dem Rumpfe von N. mira- 
bilis (H. v. Meyer, Taf. 23) fehlt der Schultergirtel vollstandig, nur ein 
Humerus ist erhalten, welcher trotz der durch die abweichende Wirbelanzahl 
angedeuteten Verschiedenheit jenem von N. Strunzi ahnelt. SEELEY (1882) 
nahm zwischen Coracoid und Clavicula noch ein knorpeliges Pricoracoid an. 

Die Vorderextremitat lernen wir abermals am besten beim 
Rudersdorfer N. Raabi kennen. SCHROEDER gab (Fig. 8) eine Zusammen- 
stellung derselben, welche aber mit meiner Auffassung vom Aussehen, von 
ihrer Breite, der Starke der einzelnen Elemente und ihrer Anzahl in den 
Fingerstrahlen nicht ganz tbereinstimmt, weshalb ich eine neue Darstellung 
versucht habe (Fig. 4). 

Der Humerus ist nach auswarts gebogen und seine distale Gelenkflache 
grosser als dic proximale; er besitzt das ulnar liegende Foram. entepic.; von 
einem Trochanter externum fiir die Muskelansatze ist nichts zu sehen, wie 
auf v. Meyers Abbildung Taf. 32, Fig. 1—12. Verhaltnismassig kirzer ist 
jener des GE!tssL_Er’schen N. Strunzi und des oben erwahnten \. mirabilis, 


beide sind auch weniger gekrimmt. Das Oberarmgelenk ist auffallend gross, 
scheint beiderseits mit starkem Knorpelitberzug versehen gewesen zu sein 


und nur eine Bewegungsmoglichkeit (von vorn nach riickwarts) besessen zu 
haben. Der Unterarm bestand aus kurzen, gedrungenen, im allgemeinen 
geraden Knochen, von denen der Radius der langere und schlankere, die Ulna 
der kurzere und gedrungenere war. Beide treten distal weit auseinander, weil 
das grosse, proximale Carpalstiick sich zwischen sie eindrangt, hierdurch die 
Mittelhand verkiirzend und verbreiternd. 

Im Carpus legen nur 3 Stucke: zwei grosse in der I., eins in der 2. Reihe, 
aus der zwei weitere verloren gegangen zu sein scheinen. Unter der Ulna 
liegt das Ulnare, daneben das grosse, z. T. an den Unterarmknochen artiku- 
lierende Stuck, welches aus Radiale + Intercentrum entstanden war; dar- 
unter liegt das Carpale der 2. Reihe, fast gleich an Grosse und seiner Lage 
nach als verwachsenes Carp. dist. 4 + 5 aufzufassen. Sonach witirden fehlen: 
ein grOsseres Carpale 2+ 3, eventuell noch ein kleineres Carpale 1. 

Die z. T. kraftigen Metacarpalia sind beim Originale erhalten; tiber die 
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Zalil der Phalangen in den einzelnen Fingerstrahlen konnen wir nur Ver- 


mutungen anstellen. Aus den wenigen beim Originale erhaltenen Phalangen- 


knochen konnen wir auf kurze, kraftige, in Klauen 


endende Finger schliessen. Da wir aber ihre Zahl 
bei dem gewiss nahe verwandten JLariosaurus des 
Senckenberger Museums genau kennen, nehmen wir 
auch fur Nothosaurus die Formel 2 3 454 an. 

Diesbeztiglich stimmt die neue Darstellung un- 
gefahr mit jener ScHROEDERs, auf welcher aber die 
Fingerstrahlen im Vergleich zum Unterarm zu zart 
dargestellt sind, so dass nicht der Eindruck einer 
breiten Ruderhand erweckt wird, die wohl mit 
Schwimmhauten ausgestattet war. Uberhaupt verstarkt 
die Form des Schultergirtels und die Anpassungs- 
erscheinungen in Arm und Hand den bei Betrachtung 
der Rippen gewonnenen Eindruck, dass Nothosaurus 
ein guter Schwimmer gewesen sei. 

Eine Darstellung von Becken und Hinter- 
extremitat fehlt ebenfalls merkwirdigerweise 
fast ganz. Ich fand eine einzige Darstellung bei 

Fig. 4. Linke Vorder- Wypriston (I. c., Fig. 47), der sich wieder auf 
extremitat von Notho- 
caurus RaabiSchroeder. CH. W. ANDREWS (1910, p. 114) bezog. Die Form 
Rekonstruktion _ des Iliums und seine Einstellung im Beckengiirtel ist 
aber so sonderbar, dass entweder kein Raum ftr 
das Acetabulum oder keiner fiir den Anschluss der 3 Sacralrippen vor- 
handen ware. 
Wir haben durch Voz den Beckenbau des nahe verwandten Proneustico- 
saurus kennen gelernt, durch ScHroEpERs N. Raabi die einzelnen Becken- 
elemente und die Skizze einer Hinterextremi- 
tat. Wir bringen trotzdem eine Rekonstruktion 
des Nothosaurus-Beckens (Fig. 5). 
Auf der N.-Raabi-Platte sind /schium und 
Pubis ganz oder zum Teil von der Seite zu 
sehen. Das erstere hat jene recht konstante, 
breit schaufelformige Gestalt, die wir vielfach 
auf H. v. Meyers Abbildungen finden; jene 
Fig. s. Nothosaurus Raabi des Pubis aber differiert erheblich, wie ein 
Schroeder ; Becken von links, Blick auf Taf. 40, Fig. 1 und Taf. 41. Fig. 1—6 
in die Ebene gelegt. Rekon- ay . 
struktion von ARHTABER; */: (H. v. Meyer) lehrt. Bei NV. Raabi hat das 
nat. Gr. Pubis eine breite, annahernd rechteckige Ge- 
stalt, bogenformig sind die lateralen und medianen Langsseiten  ein- 


gebuchtet und ebenso die Vorderseite; verstarkt ist die Artikularkante 
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fur Ilium und Ischium, ihr dusseres laterales Eck abgerundet, hin- 
gegen die anderen drei Randteile diinnwandig. In und unterhalb jenes 
lateralen Aussenecks sehen wir bei N. Raabi ein grosses Foramen mit 
deutlicher, zum Aussenrande reichender Nahtlinie, zweifellos das Foramen 
obturatorium der terrestren Typen. In derselben Form tritt es aber nicht 
immer auf, sondern bei dem, was H. v. MEYER als von ,,Macrotrachelen” 
-tammend bezeichnet (Taf. 40, Fig. 1 und Taf. 41, Fig. 1—6) ist das Foramen 
zu einer offenen, tiefen Kerbe erweitert, die sich einerseits bei Proneustico- 
saurus des unteren Muschelkalks ebenfalls findet, anderseits vielleicht auch 
bei Phygosaurus perledicus (= Dreckes Lariosaurus Balsami) aus der 
alpinen Trias (siehe Fig. 22, 32). 

Das /lium kennen wir ebenfails von der \.-Raabi-Platte, doch liegt es 
so, dass es nur von oben zu sehen ist. Da Vouz das freipraparierte Ilium 
seines Proneusticosaurus von mehreren Seiten abbildete (1. c., Fig. 17), ist 
es modglich, sich das Ilium von Nothosaurus, von der Seite gesehen, vor- 
zustellen. Es ist dann ein relativ kleiner, fast quadratischer Knochen mit bogig 
begrenztem Oberrand, distal etwas in die Lange gezogen. Durch seine Form 
passt es in den freien Raum zwischen Pubis und Ischium und bestreitet vor- 
wiegend die acetabulare Gelenkpfanne, dessen seitliche Rander Pubis und 
Ischium beistellen. 

Im Vergleich zur Haufigkeit der Abbildungen von Pubis und Ischium 
bei H. v. Mryer sind jene des Ilium selten. Man sieht es auf der NV. mirabilis- 
I"latte (Taf. 23), wenngleich ich hier die Zeichnung nicht ganz verstehe, 
ferner auf Taf. 51, Fig. 1—3, 21 und 22 und auf der kleinen Platte von 
Taf. 56, Fig. 1. 

Nach all diesen Vergleichen habe ich eine Abbildung des Beckens zu 
geben versucht. 

Auch fir die Ausbildung der Hinterextremitat und ihr Grossen- 
verhaltnis zum ganzen Korper gibt die N. Raabi-Platte den besten Aufschluss. 
Wer Femur macht durch seine Schlankheit den Eindruck der Lange, trotzdem 
er nur um knapp ein Viertel der Lange den Humerus iibertrifft ; im Gegensatz 
zu ihm ist der proximale Gelenkkopf grosser als der distale, jedoch kommt 
es nicht zur Ausbildung eines Schenkelhalses ; auch der Trochanter fehlt. Die 
Knochen des Unterschenkels haben die gleiche, distal auseinanderstrebende 
Stellung, wie wir sie beim Unterarm fanden. Die 7ibia ist geradegestreckt, 
stammig und der kurzere Knochen, die Fibula, leicht gebogen, etwas schlanker 
und langer. Zwischen beiden liegt das grosste Stick des Tarsus, welches auf 
tier Oberseite bogig ausgeschnitten ist, einen unteren konkaven Verlauf besitzt, 
abgeschragte Ecken zur Artikulation mit der Tibia—Fibula und eine gerade 
aussere Seite zum Anschluss des zweiten Tarsalstiickes; es ist langer als breit, 
oben ein wenig fir das Gelenkende der Tibia ausgebuchtet, mit der Innenseite 
an das Fibiale + J/utercentrum anschhessend, und mit gerundeter Aussen- 
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seite. Zwischen und unter ihnen liegt nur ein polygonales Tarsalstick der 

zweiten Reihe, weitere fehlen, doch ware, so wie im Carpus, die Moglichkeit 

ler Existenz zweier weiterer Stiicke gegeben. Von den Metatarsen hat nur 

jener des I. Zehenstrahles eine proximale Verdickung, der IIT. ist der langste 

und starkste. Man darf wohl auch hier die primitive Phalangen-Normalzahl 
454) annehmen und das Vorkommen eines letzten Klauengliedes. 

4n% SCHROEDER hat eine Rekonstruktion der Hin- 

F) terextremitat gegeben (1. c., Fig. 9), die aber des- 

halb nicht ganz den Tatsachen entspricht, weil die 

Lage der Metatarsen einen viel zu grossen Tarsus- 

raum voraussetzen wirde, die Phalangen im Ver- 

hiltnis zu lang und zart sind und weil beziiglich der 

Zehenformel eine Differenz besteht. Deshalb habe 

ich eine neue Rekonstruktion versucht. Wir haben 

es bei Nothosaurus auch betreffs der Hinterextre- 

mitait mit einer sich allmahlich durchsetzenden Um- 

bildung fiir die marine Lebensweise zu tun. Der Fuss 

besass wohl Schwimmhiute; der Unterschenkel war 

im Vergleich zum Femur schon stark verktirzt, letz- 

terer aber in jenem zum Humerus noch fast unver- 

‘indert, d. h. er hat noch so ziemlich den terrestren 


Habitus. 


CONCHIOSAURUS CLAVATUS H. vy. Meyer. 


6 V othosaurus “el 
Schroeder; linke 34 


rextremitat. Re- 

ruiert. von ART- Es war nur ein Schadelfragment bekannt, in 
\BER; “/2 nat. Gr. dem H. v. MEYER mit seinem ausgezeichneten 
formenverstandnis einen neuen Typus erkannte. Im gleichen Jahre stellte 
GRAF zU Mtwster ,,Nothosaurus” auf und v. Meyer gab in dem Werke 
..Die Saurier des Muschelkalks” (a. a. O., p. 106 ff., Taf. X, Fig. 2—4) 
selbst die Identitat von Conchiosaurus und Nothosaurus zu, und zwar die 
Synonymie mit seinem NV. Minster. 
Aus diesem Grunde hat Conchiosaurus als Gattung zu ent- 


fallen 


2 PISTOSAURUS H. v. MEYER. 
M.: Neues Jahrb. f. Min. etc., p. 609 
M.: Saurier des Muschelkalks, p 


1.22 Be. {, 29, T. 4, Fig. 8, 9 und a 
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Allein auf die Funde von Schadeln hin ist dieser Typus generell von 
Nothosaurus abgetrennt worden, denn was sonst noch von Skeletteilen als 
méglicherweise zu Pistosaurus gehérend abgebildet worden war, ist recht 
fraglich. Oben, p. 442, ist schon erwahnt worden, dass nur mehr das Original 
von P. longaevus erhalten geblieben ist, wahrend jenes von P. grandaevus 
verloren ging. Wenn auch das Verhaltnis zwischen Lange und Breite um 
die Zahlen 1:2 und 1:3 schwankt, je nachdem man die Breite in der vor- 
deren Temporalregion oder die Abstande der Quadrata misst, und dadurch 
bei Nothosaurus und Pistosaurus keine besonderen Unterschiede existieren, 
sind die Schadel dennoch so verschieden, dass die Abtrennung beider Genera 
vollauf begriindet ist. Lang und schlank ist hier die Schnauze, und wahrend 
sie dort kaum ein Viertel der Schadellange betrug, nimmt sie hier gut die 
Hialfte derselben ein. Infolgedessen liegen die Nares weitab von der Schnau- 
zenspitze, sind ganz klein geworden und werden nur von Mazille und Pra- 
maxille umgrenzt; die Nasalia sind schmal, kurz und liegen hinter den Nares. 
Orbita und Schlafenoffnung sind vergréssert, das Schadeldach rundgewolbt, 
wodurch die beiden Durchbrechungen mehr auf die Seiten tibergreifen. Die 
Ouadrata springen nicht, so wie bei Nothosaurus, weit vor, sondern ihre 
Gelenkflachen kommen unter die Squamosa zu liegen. Das Foram. pariet. ist, 
weil die Briicke zwischen den Schlafendffnungen ganz schmal geworden ist, 
weit nach vorn geriickt, dagegen der Schadel nach hinten tberbaut, aber das 
Hinterhauptsgelenk (in der Gaumenansicht!) weit nach vorn geschoben. Bet 
Nothosaurus war dies nur wenig der Fall. Dies bedingt auch eine Anderung 
in der Stellung der Palatina, welche bei Nothosaurius den Rand der unteren 
Schlafenliicke nicht erreichen, weil sie durch die Trensversa abgedrangt 
werden, wohl aber hier bei Pistosaurus. Die Pterygoide bilden bei Notho- 
saurus ein geschlossenes Dach bis zum Hinterrande des Schadels; hier sind 
sie gegen riickwarts spitz zulaufend. Bei Pistosaurus (vgl. H. v. MEYER, 
Taf. XXXI, Fig. 3) erscheint eine grosse, unpaare Offnung des Foram. 
intermaxill. Die Bezahnung weicht von jener des Nothosaurus erheblich ab: 
hier stehen vorn einige grosse, hauerahnliche, riickwarts eine grossere oder 
geringere Serie kleiner Zahne; bei Pistosaurus hingegen scheinen die Zahne 
fast nur einem Typus anzugehoren, an Zahl geringer zu sein und vom pra- 
maxillaren Zahnpaare an allmahlich kleiner zu werden. Auch die Zahnform 
weicht insofern ab, weil der Querschnitt oval und der Schmelzubergang un- 
gerieft, glatt ist. Den Unterkiefer kennen wir noch nicht. 

M.S. Baur hatte Pistosauris als Vertreter einer besonderen Familie der 
Pistosauridae aufgefasst, die K. v. ZitreL erst ibernommen (Lehrbuch TTI, 
Abt. I, p. 498), spater wieder und mit vollem Recht aufgegeben hat. Es hat 
etwas Missliches, nur nach dem Schadel allein, dem ausserdem noch der 
Unterkiefer fehlt, so weitgehende Schliisse zu ziehen. Wenn auch seine Ele- 
mente, wegen der abweichenden Schadelform, eine etwas andere Gruppierung 
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zeigen, so bleibt dennoch der Gesamteindruck nothosaurierhaft. Wenn wir 


einmal iiber diesen Typus mehr wissen als heute, wodurch sich eine vo 


Pistosaurus-Typus (P. grandaevus H. v. M.); mittlerer Hauptmuschelkalk 
Meyer, T. XXI, erganzt von ARTHABER; 7/2 nat. Gr, 


dann erst 


von Bayreuth. Nach H. v. 
\othosaurus abweichende Anpassungsstufe herausstellen konnte 
wird sich vielleicht die Berechtigung zu weiterer svstematischer Abtrennung 


lieses Typus ergeben, friher aber nicht. 
Pistosaurus ist d. Z. auf den frankischen oberen Muschelkalk beschrankt. 


SIMOSAURUS H. v. MEYER. 


Jahrb. f. Min. etc., p. 184. 
Wurttembergs, p. 48 


Gatliardoti H. v. M.: Neues 

pe H. v. M.: Beitrage z. Palaeont 

S. Gaillardoti H. v. M.: Saurier des Muschelkalkes, p. 6: 

S. Guilelmi H. v. M.: ibid., p. 72, Taf. XVIII, Fig. 1, X 
H. v. M.: ibid., p. 82, Taf. XIV, Fig. 7 


/peosaurus 
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1859—61. Lamprosaurus H. v. M.: Palaeontogr. Bd. VII, p. 245, Taf. XXVII, Fig 1. 

1905. Simosaurus H. v. M., JAEKEL: Schadelbau der Nothosauriden. Sitzungsber. Ges. 
naturf. Freunde, p. 60, Fig. 4, 6. 

1921. Neue Beobachtungen an Simosaurus F. v. HueNE; Acta Zoologica, 1921, p. 201, 
3 Taf., 14 Textfig. 


Leider kennen wir auch von diesem Genus kaum mehr als nur den Schadel 
allein, sodass sich der Fall von Pistosaurus wiederholt und die Bestimmung 
einzelner Skeletteile, die zu die- 
sem Genus gehoren sollen, wohl 
nur mehr oder weniger Ver- 
mutung sein durfte. Abgesehen 
von H. v. MEYER hat O. JAE- 
KEL (1905) und neuerdings 
F. v. Huene sehr gute Abbil- 
dungen und eine Neubeschrei- 
bung der S.-Gaillardoti-Schadel 
aus dem oberen Muschelkalk 
von Crailsheim gegeben. 

Von Simosaurus kommen 2 
Typen vor: ein kturzerer, ge- 
drungener Schadel, S. Gaillar- 
doti (H. v. Meyer, Taf. XVI, 
XVII und LXV, Fig. 1—3) 
und eine langere Form S. Gui- 
lelmi (ibid., Taf. XVIII). 

Ahnlich wie bei Pistosau- 
rus ist die Schadelform  ge- 
wolbt, sodass die Augenoff- 
nungen mehr, die Schlafen- 
Fig. 8a, b. Simosaurus Gailiardoti H. v. M.; 
Offnungen weniger gegen die oherster Muschelkalk von Crailsheim. Nach F. 
Seite gerichtet sind (vgl. HUENE; nat. Gr, a die Halfte der Ober- 
Taf. LXV). Die Nares sind 
ahnlich gross wie bei Nothosaurus, die Schlafenoffnungen die grossten, 
vorn gerundet, nach hinten aber verengt. Von den Bricken ist die 
vordere, die Nares—Orbital-Briicke die breitere, die hintere ist die schma- 
lere. Die Quadrata — nach v. HuUENE kommt auch ein schmales Quadrato- 


jugale vor -— sind weit nach hinten gestreckt und zwischen ihnen 


liegt tief eingesenkt der Hinterhauptsgelenkkopf, das Basioccipitale. Auf 


die kurze und breite Prdamaville folgt eine nur auf der Orbitalbricke 
breite, sonst langgezogene, schmale Mazille, die unter der Halfte der 
Temporaléffnung endet. Median liegen hinter der Pramaxille schmale 
Nasalia, dann kurze Frontalia (eventuell nur ein Frontale) und mit 
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‘zackiger Naht anschliessend das Parietale (eventuell die Parietalia) 
dem Foram. parietale. Zwischen Nasale, Frontale und Maxille schaltet 
ein Knochenpaar ein — nach ©. JAEKEL ein dreieckiges Post- 
sale, dahinter das Lacrymale’ — anstatt des sonst einfachen Knochens bei 
thosaurus (vgl. unsere Textfig. 2a), der sonst gewOhnlich als Prafrontale 


hezeichnet wird (siehe p. 460). Es ware sonderbar, wenn dieser Zerfall nicht 


Gaillardoti H. v. M.; oberster Muschelkalk von Tiefenbach bei 

Crailsheim. Nach F. v. HueNneE; */s nat. Gr. 
ngen Individuen desselben auch sichtbar sein sollte, denn bei alten sind 
lie Nasaha besonders breit. Das Postorbitale hat die von Nothosaurus her 
Stellung; zwischen dieses und das Manillare schiebt sich, so wie 
ein Jugale ein, das den hinteren, ausseren Augenwinkel bildet und sich 
ab zum Ende von Maxille und Postorbitale erstreckt. Es hat, im 
(segensatz zu Nothosaurus (vgl. die Abbildungen besonders bei H. ScHror- 
DER, 1914) und entsprechend der grosseren Schadelbreite des Simosaurus 

bedcutendere Flachenausdehnung.* 

Die Gaumenseite zeigt eine ahnliche Zusammensetzung wie bei Notho- 
urus, nur sind die einzelnen Elemente wegen der grésseren Gaumenbreite 
anders dimensioniert ; am grossten sind 
5-5 1) die Pterygoide, denn die innere Tem- 


} 


Se 

A +> SS poraloffnung ist stark verkurzt. Das 
2 2s we” Foram. intermax. ist hier unpaar. 


Der Unterkiefer hat eine kurze, 


wr breite und flache Svmphyse und bogen- 

vy. Hvene: */, nat. Gr. Ansicht formige Kieferaste im Gegensatz zu 

Hinterseite des Schadels. den geraden bei Nothosaurus. An der 
iusseren, ruckwartigen Grenze des Dentale liegt eine schmale, nach oben 
gewendete Durchbrechung; sie ist bei Opeosaurus (1. c., Taf. XIV, Fig. 7) 
mehr seitwarts gerickt, fehlt Nothosaurus anscheinend, kommt aber auch 
bei Krokodilen vor. 

Die Zahne sind von rundem Querschnitt, kurzer als bei Nothosaurus, 
doch ebenso gerieft. Charakteristisch ist die Form: oberhalb des Wurzel- 
stuckes, resp. der Kieferweichteile, ist der Zahn ecingeschnurt und lauft 
dann in cine kurzkonische Spitze aus. Betreffs der Grosse herrschen 


Vel. v. Hvuene, Fig. 1. 
\bweichend ist diesbezuglich die Darstellung bei JAEKEL, 1905, Fig. 4. 
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ahnliche Verhaltnisse wie bei Pistosaurus, indem nach dem ersten Zahnpaare 
ziemlich gleichformige, allmahlich kleiner werdende Zahne bis zum letzten 
Maxillarzahn folgen; die Anzahl ist ahnlich jener bei Pistosaurus, d. h. 
grosser als bei Nothosaurus. 

Opeosaurus ist ein Genusname, den H. v. Meyer nur fiir ein einziges 
Unterkieferfragment gegeben hatte, weshalb die Gattung, als zu wenig be- 
rechtigt, einzuziehen ist. 

Ahnlich gering ist die Berechtigung von Lamprosaurus Goepperti 
H. v. Meyer von Krappitz in Oberschlesien. Nach F. Roemer’ handelt es 
sich um unteren Muschelkalk. Auch von diesem Genus ist nur ein kleines 
Fragment bekannt, und zwar vom Unterrand der Naresliicke samt dem 
Vorderrand der Orbita; alles Weitere diirfte der Maxille angehoren, die unter- 
halb der Orbita—Nares-Bricke stark ausgebaucht ist. Die Zahne sind lang- 
konisch, leicht gebogen und gerieft, also Nothosaurus ahnlich. Alles, was wir 
von dieser Gattung kennen, ist viel zu gering, um sie begrinden zu konnen, 
weshalb auch sie einzuziehen ist. 


4,.§CYMATOSAURUS K. v. FRritscu. 


1894. Cymatosaurus Friedericianus K. v. Frirscu: Beitrage zur Kenntnis des Halle’schen 
unteren Muschelkalkes; Abhandl. naturforsch. Ges. zu Halle (Festschrift), Bd. 
XX, p. 1 ff., Taf. 16—18. 

1899. Cymatosaurus silesiacus SCHRAMMEN: Beitrag zur Kenntnis der Nothosauriden des 
unteren Muschelkalkes in Oberschlesien; Zeitschr. deutsch. geol. Ges., Bd. 51, p. 380, 
OF, 23, Fig. t, Tat. 2%, Fig: 3: 


Diese Gattung ist nur auf Schadelfunde allein begrindet worden. In 
neuerer Zeit scheint SCHROEDER (1914, p. 44) bei Rudersdorf auch Skelett- 
reste gefunden zu haben und aus dem schlesichen unteren Muschelkalk von 
Sacrau beschrieb SCHRAMMEN (1899, Taf. XXVI, Fig. 1) Bauchrippen, die 


sich dadurch von anderen unterscheiden, dass seitlich vom winkeligen Mittel- 
sticke nicht je 1 Paar, sondern deren 2 auftreten. Cymatosaurus kennen wir 
aus dem unteren Muschelkalke allein. 


Massgebend fiir die Aufstellung eines besonderen Genus waren die 
Merkmale des Schadelbaues, der enge Beziehungen zu Nothosaurus und Pisto- 
saurus besitzt. Die Blute des Genus erfolgt erst im oberen Muschelkalk, doch 
ist es nunmehr wohl auch im unteren, bei Ridersdorf, durch SCHROEDER nach- 
gewiesen worden. SCHRAMMEN hatte (I. c., p. 406) als erster die Ansicht 
ausgesprochen, dass Cymatosaurus entweder als Stammform der Notho- 
saurier anzusehen sei oder dieser sehr nahe stehe, naher als andere Formen. 
Dem ist mit gewisser Einschrankung noch immer beizupflichten. 

Die Augenoffnungen sind gross und mehr seitwarts gestellt als bei 


* Geologie von Oberschlesien, 1870, p. 135. 
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anderen Formen, die Schlafendffnungen relativ klein, abgerundet dreieckig, 
bei Nothosaurus werden sie grosser und oval, bei Pistosaurus sind sie am 
grossten und von abgerundet dreieckiger Form. Ebenso andern auch die 
Knochenbruicken ab und riicken mehr nach vor, je nach der Anpassungshdhe 
des Genus: sie liegen am weitesten zuriick bei Cymatosaurus, bei dem die 
Augenbriicke fast dop- 
pelt so breit wie die 
Schlafenbriicke ist; bei 
Nothosaurus sind beide 
fast gleich breit, bei 
Pistosaurus die Augen- 
brucke mehr als drei- 
mal so breit wie die 
Schlafenbriicke des- 
halb, weil die Schnauze 
sich bedeutend streckt. 
Die Nares bei 
Cymatosaurus ziemlich 
klein, bei Nothosaurus 
bedeutend groésser, aber 
bei Pistosaurus aus 
obigen Griinden ganz 
klein. 

Praimaxille, Fron- 


tale und Parietale sind 


paarig angelegt. Erstere 


bildet eine vorn nur 


Fig. 10 a, b. Cymatosaurus-Typus (( Friedericianus 
Fr tsch); unterer Muschelkalk von Halle. Nach Kk. wenig verjiingte und 
Vv. FRITSCH, erganzt von ARTHABER; ca. 7/3; nat. Gr. 


deutlich abgesetzte 
Schnauze, die an Lange jene von Nothosaurus tibertrifft. Die Pramaxille endet 
spitz zulaufend und zweispitzig oberhalb der Augenhdhe und unterscheidet sich 
daher deutlich von jener bei Nothosaurus, die schon zwischen den Nares ein- 
spitzig endet. Seitlich folgen zwei schmale, am Naresrande beginnende Nasalia 3 
bei Nothosaurus sind sie breit, bei Pistosaurus weit nach hinten geriickt. Die 
Frontalia sind breit wegen der mehr seitlich gestellten Augen, sind vorn durch 
eine breite, grobe Zackennaht begrenzt, die riickwiirts die grobe Naht des 
Parietale bildet. Auf der oberen Innenseite des Augenrandes liegt ein schmales 
Lacrymale (= Prafrontale Autor.), an das ein Postfrontale anschliesst, 
welches den inneren Teil der Schlafenbriicke bildet ; im Gegensatz zu Notho- 

v. FritscuH beschreibt und zeichnet (1. c., p. 14, Taf. XVIII, Fig. 1) sie, als den 


Naresrand nicht erreichend, doch, scheint mir, spricht Taf. XVI dagegen. Auch 
SCHRAMMENS Auffassung (Taf. 25, Fig. II] a) stimmt mit meiner tiberein. 
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saurus und Pistosaurus erreicht also das Frontale den Augenrand nicht. Auf 
der Schlafenbriicke schliesst das Postorbitale, ahnlich wie das Postfrontale, an 
und reicht am Jochbogen tief hinab, den gréssten Teil des Aussenrandes 
der Schlafenbriicke bildend. Die Mavville hat die grésste Breite auf der Augen- 
brucke, wo sie an Nasale, Frontale und ein kurzes Stiick auch an das Lacry- 


male anschliesst; sie bildet dann den vorderen Aussenrand der Orbita, den 
hinteren jedoch das Jugale, das schmal, spanformig beginnend, spater breiter 
wird, Maxille und Postorbitale trennt und auf dem Jochbogen am Squamosum 
wieder spitzt endet. Dieses bildet den unteren Aussenrand der Schlafenliicke 
und schliesst an den Seitenflugel des Parietale an. Nach Analogie mit Simo- 
saurus ist unterhalb des oberen Rahmens der Schlafenliickenbegrenzung noch 
ein vorspringendes Stiick des Squamosums anzunehmen, das den _hervor- 
tretenden Flugel am Hinterhaupt bildet, aber zumeist weggebrochen ist. Unter 
ihm erst liegt das Quadratum fiir das Kiefergelenk. Pas Parietale ist ein- 


geengt auf dem schmalen, medianen Schadelkamm und hat hier ein Foram. 


parietale. Der Anteil des Parietale und Pterygoid am Hinterhaupte ist 
turgends klar zu sehen. 

Zahne treten an der Vorderseite des Kiefers je 2 kleinere Paare, 
3 grossere auf der Schnauze und 8 allmahlich kleiner werdende auf der 
Maxille auf. Sie sind ahnlich in der ausseren Form wie bei Nothosaurus und 
fein gerieft. 

Die Gaumenseite ist, wenigstens im vorderen Teile, gut bekannt. Die 
ganze rickwartige Partie bildet das Pterygoid, das weit nach vorn reicht und 
durch eine grobe Naht in Verbindung mit dem schmalen l’omer steht; er 
endet spitz am Foram. intermaxillare. Die Choanen sind klein; die Palatina 
ruckwarts breit, vorn durch jene begrenzt, ebenso wie an ihnen auch 
die Pramaxille endet; die Transversa sind ziemlich klein und bilden mit dem 
Pterygoid den Rand der unteren Schlafenoffnung. 

Zu Cymatosaurus im engsten Sinne gehéren d. Z. nur die beiden Arten 
Friedericianus v. Fritsch und silesiacus Schrammen; Formen aus alteren 
Horizonten, deren Zusammengehorigkeit mit ihnen direkt nachweisbar ware, 
fehlen uns noch. Sicherlich hangt die Abanderung der Schadelbildung aufs 
engste mit der Lebensweise zusammen, und deshalb haben die Nothosaurier 
mit verktirzter Schnauze (Nothosaurus) gewiss eine weniger acquatische 
Lebensweise gefiihrt wie jene mit stark verlangerter (Pistosaurus), die sie 
entweder zum Fischfang oder zum Stobern im Schlamme henotigten. In 
jungeren Niveaus wie im unteren Muschelkalk ist, wie gesagt, Cymatosaurus 
nicht gefunden worden. An ihn schliessen sich aufs engste jene Formen des 
unteren schlesischen Muschelkalks an, fiir welche FrecH eine subgenerische 
Abtrennung vorgenommen hat unter dem Namen Eurysaurus. Es sind teils 
grossere, teils kleinere Schadelformen vom breiteren Typus, ahnlich dem 
Genustypus des Cymatosaurus und mit ahnlich grosser Orbita, jedoch mit 
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abgerundet rechtwinkliger Schlafenliicke und kiirzerer Schnauze, sodass hier- 
durch eine Annaherung an den Nothosaurier-Typus erfolgt. Hierher gehéren: 
als Typus des Subgenus 
Eurysaurus latissimus Girich sp.; sodann 
gracilis Girich sp. 
Schafferi nov. gen. 
Eine Mittelstellung zwischen dem Genus und Subgenus und ebenso von 


Nothosaurus i. e. S. unterschieden, ist GURICHS (1884, p. 132, Taf, tf, Fie. 2) 
3 3 
Nothosaurus latifrous 


aus dem unteren Muschelkalk von Gogolin. Er hat die langere Schnauze, 
grosse Orbita, die schmalen Nasalia und kurz triangulare Gestalt der Schlafen- 
liicke mit Cymatosaurus und die nach riickwarts verengte Schadelform mit 
Vothosaurus gemeinsam. Die Zeichnung der Nasalia bei Frecu’ (Texttaf. 


XIII, Fig. 2a und c) dirfte nach Allem nicht ganz exakt sein. 


5. EURYSAURUS Frecu (Subgenus). 


1903. Eurysaurus (Typus: Nothos. latissimus Giricn) Frecn: Lethaea geognost. Il. 
Teil. Mesozoicum, Trias, p. 15, Fussnote 1. 


Nothosaurus latissimus Gtricu: Uber einen neuen Nothosaurus von Gogolin in 
Oberschlesien (briefl. Mitteilg.); Zeitschr. deutsch. geol. Ges., Bd. 43, p. 967 u Fig. 


FrecH gab als typisch fiir diese aus einigen Arten bestehende Gruppe, 
welche er als Subgenus an Cymatosaurus anschloss, an: die Schadelform ladet 
nach hinten breit aus, die Pramaxville ist vorn verkiirzt und nach hinten ver- 


langert, sodass sie die Nasalia trennt und mit den paarigen Frontalia direkt 


in Berithrung kommt, die mit den paarigen Parietalia durch eine grobe Naht 


verbunden ist. 

Die median getrennten Vasalia sind auch charakteristisch fir Cymato- 
saurus und nur bei Nothosaurus vereinigt, hingegen berthren bei ersterer 
Form die Frontalia den Augenrand nicht, was hier der Fall ist, und die 
Vaville berithrt auf dem Jochbogen ein Stiick lang auch das Postorbitale. 

Da das Wiener naturhistorische Museum ein gutes 
Exemplar einer neuen Eurysaurus-Art aus dem unteren Wellenkalk (Chor- 
zower Sch.) von Gogolin besitzt, sollen die Merkmale des Frecn’schen Sub- 


genus an Hand der Beschreibung des neuen Stiickes besprochen werden. 


EURYSAURUS SCHAFFERI Artu. 
Diese Form ist der Riese unter den anderen Arten mit einer Schadel- 
lange von 29 cm und grosster Breite von 21 cm. 
* Lethaea geogn. II. Mesoz., Trias, Heft I, p. 16. 
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Die Primavxille ist paarig und auffallend breit, die Schnauze durch eine 
Kinschnirung vom breiten Schadel abgesetzt. Weit vor ihr verlauft die Grenz- 
naht, welche median in zwei feinen Spitzen die Frontalia erreicht und die 
Nasalia trennt. 

Die Naresliicke ist kaum halb so gross wie die Orbitalliicke, oval u. zw. 
vorn spitzoval, hinten rundoval geformt; die Augen sind massig gross, 
relativ kleiner als bei FE. latissimus und latifrous, rundoval mit abgeschragtem 
Hinterrande; die Schiafenlicke langgestreckt und durch den bogen- 
formigen Verlauf der Schlafenbriicke am Postorbitalrande, resp. der Fron- 
ialiariinder etwas verengt. Die Breite der Briicken zwischen diesen Offnungen 
ist nicht so gross, ja im Gegensatze zu den anderen Arten ist die Breite 
der Schlafenbriicke sogar geringer als jene der Augenbrucke. 

Die Nasalia sind kurz, beginnen am hinteren Naresrand und enden in 
einer Spitze der grossen Zackennaht, welche Maxille, Pramaxille und Fron- 
tale trennt. Das Lacrymale (== Prafrontale Autor.) ist eine kleine schmale 
Platte, die an der vorderen inneren Begrenzung der Orbita ansitzt; fast die 
Haifte des hinteren Augenrandes bildet das Postfrontale, welches schmaler 
werdend auch den inneren Teil des Vorderrandes der Schlafenbricke bildet. 
Im Gegensatze hierzu ist die Teilnahme des Postorbitale am hinteren Augen- 
rande viel geringer als sonst, dagegen bedeutender am vorderen Schlafen- 
liickenrande, an dessen Aussenseite es sich tief hinabzieht bis zur Berthrung 
mit dem Squamosum. Am dusseren-hinteren Augenrande keilt sich zwischen 
Maxille und Postorbitale ein schmales, spitz zulaufendes /ugale ein, sodass 
schliesslich Maxille und Postorbitale aneinander grenzen. Hierzu im Gegen- 
satze steht der angegebene Befund bei den anderen Eurysauriern und Cymato- 
saurus, bei denen das Jugale ein breiterer Knochen ist, welcher schon in der 
Hohe der Augen oder der vorderen Schlafenliickenregion die weitere Aus- 
dehnung der Maxille nach riickwarts begrenzt, sodass zumeist der Jochbogen 
von Postorbitale und Squamosum allein gebildet wird. Ich kann mich eines 
Zweifels an dieser Auffassung — allerdings ohne die diesbeziiglichen Original- 
stiicke selbst untersucht zu haben — nicht erwehren. Ahnlich wie bei unserem 
Eurysaurus ist die Entwicklung bei einer ahnlich breitschadeligen Form, bei 
Simosaurus, gewesen. 

Die Maville bildet den weitaus gréssten Teil des Kieferrandes und reicht 
von der Schnauzennaht hinauf zur Augenbriicke, bildet den grossten Teil 
des ausseren Augenrandes und liegt als schmale Lamelle dem Squamosum 
auf, bis zum unteren Drittel des Schlafenliicken-Aussenrandes reichend. 

Das Frontale ist cin paariger langer Knochen, der in den vordersten Naht- 
spitzen die Nares erreicht, sodann auf der Augenbriicke in Beritthrung mit 
der Maxille tritt, einen Teil des Innenrandes der Orbita und, sich erweiternd, 
auch der Schlafenéffnung bildet und an der grossen Zackennaht des Parietale 
endet. Hierdurch wird ein weiterer Unterschied sowohl gegen Eurysaurus 
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Eurysaurus Schafferi 


Arth.;: unterer Muschelkalk von Gogolin, Oberschlesien. 
*/; nat, Gr. 


latifrous und latissimus als auch gegen Cymatosaurus Friedericianus fest- 
J 


J 


gelegt. Das Parietale reicht ziemlich weit nach vorn, bildet den rickwartigen 


nnenrand der Temporaliticke, verengt sich daselbst und tragt hier sein 
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Foramen; es endet in groben Nahtzacken auf der hinteren Begrenzung der 
Licke und schliesst hier an das Squamosum an. Wie tief es auf der Hinter- 
wand des Schadels hinabreicht, ist nicht gut konstatierbar. 

Wie schon oben erwahnt, bildet das Squamosum die hintere Umrandung 
der ausseren Ecke der Schlafenoffnung und grenzt an Parietale, Maxille 
sowie hier auch an das Post- 
orbitale. Es dehnt sich aber 
auch nach unten unterhalb 
des Temporalliicken-Rah- 
mens aus und springt fligel- 
artig weit nach aussen vor, 
so wie dies beim Notho- 
saurusschadel der Fall ist. 
Dieser frei vorstehende Fli- 
gel bricht begreifiicherweise 
am leichtesten, meist bis zum 
oben erwahnten Rahmen, ab 
und durch sein Fehlen erhalt 
dann der Schadel eine ganz | 
abweichende, viel schmalere 
Gestalt. Ich vermute, dass 
sowohl bei Cymatosaurus als 
auch bei den _ bekannten 
Eurysaurus-Arten diese Tau- 
schung in der Umrissform 
vorliegt. sy 

Unter diesem Squamo- 
sumfligel liegt ein breites 


Ouadratum mit 2 Gelenk- Fig. 1rb, Eurysaurus Schafferi Arth.; unterer Mu- 
képfen, einem kleineren in- schelkalk von Gogolin, Oberschlesien. Original des 
Naturhist. Museums, Wien; */; nat. Gr. 

nen und einem grésseren fur 
die Aussenseite der Unterkiefergelenkung. Gegen die Medianlinie zu folgt das 
Pterygoid und bildet einen breiten, schrag gestellten, nach einwarts ge- 
krimmten Fligel. Leider ist die Hinterwand des Schadels nicht gut erhalten. 
Die die inneren Hohlraume nach aussen abschliessenden Knochen fehlen zum 
Teil oder sind eingedriickt, hier z. T. auch mit einem Zement verschmiert, 
sodass man kein klares Bild der Knochengrenzen und des Aufbaues bekommt. 
Die grosse Liicke fiir den ausseren Gehorgang liegt unterhalb des einspringen- 
den Bogens, einwarts neben dem Squamosum. 

Das neue Moment, das der gute Erhaltungszustand des Stuckes fur 
unsere Kenntnis der schlesischen Eurysaurier bringt, ist, abgesehen von den 
Details des Knochenbaues, vor allem jenes der Entwicklung der Squamosa, 
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wodurch sich das Schadelbild erheblich andert. Hierdurch tritt aber auch 
die Verwandtschaft mit dem ahnlich breitschadeligen Simosaurus mehr als 
bisher hervor. 

Die Frage, ob Eurysaurus generell von Nothosaurus oder Cymatosaurus 
abzutrennen sei, wurde oben schon erértert. SCHROEDER (1914, p. 86) scheint 
,Eurysaurus” als Gattungsbezeichnung festhalten zu wollen, aber nur fur 


GURIcHs ,,latissimus”’. 


6 ANAROSAURUS Dames. 


1800, A 


Bd. 36, p. 125, Taf. II, Fig. 1, 2. Bd. 42, p. 74, Taf. I. 
1910. JAEKEL, O.: Uber das System der Reptilien; Zoolog. Anzeiger, Bd. 35, p. 324. 


larosaurus pumilis nov. gen. nov. spec.; Dames: Zeitschr. deutsch. geol. Ges., 


Dieser kleine Nothosaurier existiert vorlaufig nur in einem einzigen 
Sticke, das die G6ttinger Universitatssammlung besitzt; es wurde in den 
Grenzschichten des unteren Muschelkalks von Remkersleben bei Magdeburg 
gefunden und sein Erhaltungszustand lasst teilweise zu wunschen wtbrig des- 
halb, weil die Gesteinsplatte derart aufgebrochen ist, dass das Skelett nun 
teils auf der einen, teils auf der anderen Platte liegt. Ob seit 1910 neues 
Material gefunden worden ist, ist mir nicht bekannt. 

Die Kenntnis des Schadels ist durch die Arbeit JAEKELs sehr gef6rdert 
worden; er hat auch nach minutidser Praparation ganz vorzugliche Gutta- 
perchaabdriicke angefertigt, die ich im Berliner Museum ftir Naturkunde 
studieren konnte. JAEKEL hat auch (ibid., Fig. 1) eine Schadelrekonstruktion 
gegeben, doch decken sich diesbeziiglich unsere Anschauungen nicht ganz, 
weshalb ich in Fig. 12 eine neue Darstellung bringe. 

Das Auffallendste sind die besonders grossen Augenofinungen und 
ganz kleinen Schlafenliicken, wahrend die Nares ungefahr Normalgrosse 
besitzen. Dadurch ist der Schadel in der Augenregion besonders breit und 
zieht sich in der Schlafenregion stark ein, wahrend die Ouadrata wieder weit 
vorspringen. So entsteht ein kurzer dreieckiger Schadel. 

Die Schnauze ist stumpf, ihre Prémazille breit und endet, spitz zu- 
laufend, in der Hohe des Hinterrandes der Nares; die Maxille erscheint vorn 
breit, hinten schmal werdend, und bildet somit den Aussenrand von Nares 
und Orbita. Hinter ihr folgt ein kurzes dreieckiges Stiick, das /Jugale; die 
Nasalia sind schmale, rhombische Plattchen, die Lacrymalia grosse, breite 
Stiicke, welche die Nares—Orbita-Briicke bilden, nachdem das Vorhanden- 
sein eines Postnasale nicht erweisbar ist. Die Frontalia sind zwischen den 
Augenlicken verengt und schliessen vorn in einfacher Zackennaht an Nasale 
und Lacrymale an, riickwarts in viel feinerer an das Parietale. Das Post- 
orbitale bildet den Schlafenbogen, ein kleines dreieckiges Postfrontale ist 
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entwickelt; das Parietale ist paarig, mit kleinem Foramen, und bildet die 
hintere Oberwand des Schadels; wie weit es innen und hinten nach abwarts 
reicht, lasst sich nur vermuten. Das 
Oberkiefergelenk springt weit vor; 
seine aussersten Fligel sind von den — 
Squamosa gebildet, an welche sich 
unten und ruckwarts sowie innen 
vorn die Quadrata anlegen. Weitere 
Details sind nicht mehr sichtbar. 
Die Unterschiede zwischen der 
JAEKEL’schen und meiner Darstel- 


lung des Schadels von Anarosaurus 


liegen daher erstens im ganz anderen 


Verhaltnis von Lange und Breite, 
zweitens in der anderen Dimensio- 


nierung der Schadel6ffnungen, welche 
eine abweichende Gestaltung der 
Dachknochen verursachen, drittens 


in der anderen Form des Hinter- $9, 


Fig. 12a. Anarosaurus pumilis Dames ; Ober- 
seite des rekonstruierten Schadels nach 
Jaekels Guttaperchaabdruck. Berliner Mus. 

Naturk.; */; nat. Gr. 
hauptes mit dem fast senkrecht 
zur Schadelachse gestellten Kie- 
fergelenk (Sq. + Q.). 

Auch die Gaumenseite liess 
sich teilweise wieder erkennen 
(Fig. 12b); die punktierte Linie 
deutet den zum Teil anhaftenden 
Unterkiefer an. Die Choanen sind 
mittelgross, die Vomera schmal 
mit auffallender grober Zacken- 
naht, dahinter breite, im Umriss 


nicht ganz klare Palatina und 
Transversa, die alle drei zusam- 
men das grosse Pterygoid vorn 
begrenzen ; die Maville steht ganz 
randlich. 

Das vorhandene Schadel- 


2b. Anarosaurus pumilis Dames; rekon- : 
struierte Gaumenseite. material genigt, wie wir soeben 
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sahen, keineswegs, um aus ihm mit Sicherheit so weitgehende Schlisse zu 
gestatten, wie sie JAEKEL (I. c.) gezogen hatte, der Anarosaurus auf Grund 
des Schadelbaues direkt als Vertreter jener Stammgruppe auffasste, die 
Klarung in die Frage bringe, ob der Jochbogenbau der Syn- und Diapsida 
eine primare Bildung sei, oder ob erstere nur einen riickgebildeten Typus 
darstellen. 

Von den Halswirbeln sind 15 erhalten, etwa 7 durften fehlen, sodass 
wir, wie bei Nothosaurus, 22 anzunehmen haben; sie trugen kleine, nach 
ruckwarts langer werdende Halsrippen. Aus der Rumpfwirbelserie sind, nach 
Dames, 16 erhalten und etwa 10 fehlende anzunehmen. Wenn wir den naher- 
liegenden Vergleich mit Nothosaurus, statt wie Dames den fernerliegenden 
mit Lariosaurus ziehen, dann erscheint, weil die 3 Sacralwirbel getrennt 
besprochen wurden, diese Zahl um etwa 3 Wirbel zu gross. 

Die Rippen sind ziemlich lang und schlank. Der Bauchrippenpanzer 
besteht, ahnlich wie bei Nothosaurus, aus einem stumpfwinkeligen Mittelstuck 
mit medianer Spitze und spitz auslaufenden Enden; zwischen je 2 Mittel- 
stucken liegen I bis 2 spitze Seitenteile. 

Vom Schultergurtel sind nur Coracoid und Scapula, und zwar beide nut 
teilweise erhalten. Fast dasselbe gilt vom Beckengiirtel, von dem Jschium 
und Pubis vorlegen, das Jlium dagegen fehlt. Ersteres ahnelt jenem von 
Nothosaurus, nur ist der Hals zwischen Acetabulargelenk und Symphysen- 
kante bedeutend schlanker; abweichend ist das Pubis: der Gelenkteil verlauft 
ahnlich wie bei \othosaurus, ist ziemlich breit, hat aber an Stelle des Foramen 
eine gerundete Kerbe; der distale, also der Symphysenrand hingegen hat nicht 
einen nach vorn gerichteten abstehenden Ast, wie ihn Dames abbildete, son- 
dern an seiner Stelle nur eine seichte Einkerbung (Fig. 13). 

Andeutung einer ahnlichen Abtrennung zeigt auch das Pubis von Notho- 
saurus. Pubisformen von gleichem Typus, wenngleich sie statt des hier 
fehlenden Foramen einen offenen Einschnitt besitzen, beschrieb H. v. MEYER 
als Schambeine von Makrotrachelen (Taf. 41) von 
Luneville, Bayreuth und Sulzbad, also ebenfalls 
ee aus demi unteren Muschelkalk. 


Fil Die Extremitaten sind mangelhaft erhalten. 
=> 
Wir kennen von der Vorderextremitat nur den 


Roe xz Humerus; er besitzt, ahnlich wie bei Nothosaurus, 


eine leicht gebogene Form mit breiterer distaler 
Fig. 13. Anarosaurus pumi- als proximaler Gelenkflache; die ulnare Seite hat 
lis Dames; das Becken in 
die Ebene projiziert. Re- 
konstruiert und zusammen-_ tief ausgebuchtet, weniger gewolbt ist die Aussen- 
gezeichnet nach dem Gutta- 
perchaabdruck des Origina- 
les, Berliner Mus. f. Na- das lange und schlanke Femur, dessen proximale 
turk. ARTHABER (1022); nat 

Gr. 


ein gut entwickeltes Foram. entepicond. und ist 
seite. Von der Hinterextremitat kennen wir nur 


Gelenkflache grosser als die distale ist. Im Gegen- 
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satz zu Nothosaurus ist das Femur bedeutend langer als der Humerus. Sonst 
ist nur das Fragment einer Tibia und zarten Fibula erhalten. 


7, DACTYLOSAURUS Guoricu. 


1844. D. gracilis Gtrich: Uber einige Saurier des oberschlesischen Muschelkalkes ; 
Zeitschr. deutsch. geol. Ges., Bd. 36, p. 125, Taf. II, Fig. 1, 2. 


Es handelt sich bei diesem Genus um ein ganz kleines Exemplar, das im 
unteren Muschelkalke bei Michalkowicz in Oberschlesien gefunden 
worden ist und in der Sammlung des geologischen Universitats- 
institutes von Breslau aufbewahrt wird. Ob seit 37 Jahren \ 
wieder neue Funde gemacht worden sind, ist mir un- 
bekannt. 

Vorhanden ist und von oben zu sehen die riickwartige 
Schadelpartie, unter der die Gelenksenden des Unterkiefers 
vorragen. Der Hals ist vollkommen erhalten, nur sehen die 
Wirbel deshalb so dick aus, weil die Halsmuskulatur im Ab- 
drucke teilweise erscheint. Die Halsrippen sind an den letzten 
3 Wirbeln vorhanden. Dann folgen die ersten 4 Rumpfwirbel, 
auf denen die Elemente des Schultergurtels liegen und an 
welche sich die rechte Vorderextremitat anschliesst, in einer 
Lange von nur 1,s cm fiir Ober- und Unterarm zusammen. Der 


ganze Typus ist fein und zart gegliedert, ahnlich dem Neustico- Pig, 14. Linke 


saurus pygmaeus Fraas, wenngleich der Arm noch etwas  Vorderextre- 
zarter im Knochenbau ist. Leider ist, dem Gebrauche der Zeit pyjosaurus gra- 


entsprechend, nur eine lithographische Darstellung in Natur-  cilis Gurich von 

grosse von GUricH gegeben worden, die bei der Kleinheit des Reonstruktion 
Objektes begreiflicherweisé fast keine Details bringen konnte. von ARTHABER; 
Deshalb hat GUrRicu spater (1886, ibid., Bd. 38, p. 457) eine aia 
Neuabbildung von Unterarm und Hand in vierfacher Vergrosserung gegeben, 
doch ist auch diese kaum besser. 

Aus dem vorhandenen Material ist nur auf Schultergirtel und Vorder- 
extremitat allein Gewicht zu legen. 

Die Coracoide sind von ziemlich primitiver Form und langlicher Gestalt. 
Ersteres geht daraus hervor, dass sowohl die bei Nothosaurus tbliche Breite 
in der Glenoidalregion mit Foramen oder Kerbe, als auch die starke Ver- 
jungung der Mitte des Schaftes fehlt und die Coracoidplatte vom Gelenk 
zur Mediankante allmahlich an Breite zunimmt. Ebenso erscheinen die Clavi- 
culae, die nur im Abdruck vorliegen, auffallend plump. Ahnlich unklar ist 
die Gestalt der Scapula. 

Der Proximalteil des Humerus ist links besser als rechts erhalten und 
auffallend breit; er war nur wenig gebogen und nicht, wie ublich, die distale 


45 


) 


GUSTAV VON ARTHABER 


Gelenkflache grosser als die proximale, sondern das Gegenteil ist der Fall. 


Hierdurch, und weil der Unterarm langer als bei Nothosaurus ist, driickt sich 
der Unterschied von diesem Typus aus. Radius und Ulna waren ziemlich 
gleich lang und gleich dick; letztere tritt im Ellbogengelenk etwas vor. Beide 
Knochen waren nicht gebogen, sondern fast gerade 
und weisen noch deutlich auf terrestre Vorfahren 


hin. Im Carpus liegen 3 Knochen: ein grésseres 


@ 


Radiale +- Intercentrum, ein kleineres Ulnare und 


ein Knochelchen der Distalreihe. Die Phalangen- 


formel ist wegen der Kleinheit der Fingerglieder 
unsicher und man sieht nur, dass der IV. Strahl 


der langste war, also im Bau ahnlich Nothosaurus, 


der kleinste der I. Strahl mit nur 2 Gliedern 


falls die Zeichnung bei GUricu exakt war. 


Nach dieser Diagnose habe ich versucht, eine 


Zusammenstellung und Rekonstruktion der Vorder- 


Nar 5, 


extremitat in vierfacher Vergrosserung zu zeichnen 


(Fig. 14). 


{ 


\\ 
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8 NEUSTICOSAURUS SEELEy. 
Simosaurus pusillus O. Fraas: Wurttembergische 
Jahresh., Jahrg. 37, p. 319, m. Tafel. 
Neusticosaurus pusillus H. G. Seerey: On N, pusil- 
lus an amphibian Reptil having affinities with the 
terrestrial Nothosaur and with the marine Plesio- 
saur; Quart. Journ. London geolog. Soc., Bd. 48, 
Pp. 350, Taf 13. 
—— Neusticosaurus pusillus R. LypeEKKer: Catalogue of 
E. Fraas; Let- 
idolomit von Eg- Museum, p. 285 
1890. Neusticosaurus (Pachypleura) pustiius E. Fraas: Die 
; schwabischen Triassaurier; Mitteil. d. K. Natural.- 
von ARTHABER; 
Gr., Erganzung in 
nat. Gr d. deutsch. geol, Ges.), Stuttgart, p. 13 


the fossil Reptilia and Amphibia in the British 


Kabinetts zu Stuttgart Nr. 5 (Festgabe d. 42. Vers. 


Das groéssere der beiden von SEELEY abgebildeten Sticke aus dem Be- 
sitze des Britischen Museums stammt aus der Lettenkohle von Hoheneck 
und hat eine Lange von 28, cm. Nach E. Fraas liegen im Stuttgarter 
Naturalienkabinett noch weitere, zum Teil gréssere Exemplare. Auf jenem 
grésseren SEELEY’schen Originale beruhte so lange unsere ganze Kenntnis 
dieses Genus, bis E. Fraas davon eine neue Art beschrieb, NV. pygmaeus, 
von der er auch ein Rekonstruktionsbild anfertigte (siehe Fig. 15), welches 
er aus etwa 20 mehr oder weniger guten Exemplaren aus der Lettenkohle 


von Eglosheim hergestellt hatte. 
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xeim Londoner Originale sehen wir den ziemlich mangelhaft erhaltenen 
Schadel von unten; den Kieferrand und die Gelenksregion bedecken Teile 
des Unterkiefers. Der Schadel ist schlank und lang und zeigt drei Paar Durch- 
brechungen im Gaumendach: vorn die zwei oval begrenzten, mit dem hin- 
teren ausseren I¢nde nach aussen gezogenen Choanenoffnungen, in der Mitte 
liegen die fast kreisrunden suborbitalen und hinten die mehr quergestellten 
subtemporalen Durchbrechungen. Mehr wissen wir leider vom Schadel nicht. 
Ich habe in Fig. 16 eine Rekonstruktion der Gaumenseite nach SEELEY, 
Taf. XII, Fig. 1 und 2, versucht. 

Der Hals ist relativ lang, doch wird seine 
Wirbelanzahl verschieden angegeben: von O. FRAAS 
mit 18, von SEELEY mit 20. Nach E. Fraas besass 
N. pygmaeus 18 Wirbel ohne kennbare Rippen, 
ausser hochstens an den zwei letzten. Die R um p f- 
wirbelzah wird, dieser Zahlweise entsprechend, 
ebenfalls verschieden angegeben, und zwar von O. 
FRAAS mit 28, von SEELEY mit 26 bis 29, von E. 
FRAAS mit 26. Ich zahle beim einen, SEELEY’schen 


Exemplare 26, beim anderen nur 24 einschliesslich 
der 2 Lendenwirbel. Das Be cken bilden 3 Wirbel 
mit den zugehdrigen Sacralrippen; die Zahl der 
Schwanzwirbel ist deshalb zweifelhaft, weil 


die beiden von SEELEY abgebildeten Exemplare sich Fig. 16. Neusticosaurus pu- 


a sillus O. Fraas sp.; Letten- 
durch verschiedene Schwanzlange unterscheiden. kohle von Hoheneck, Gau- 


Die grésste Lange besitzt der kleine N. pygmaeus menansicht. Rekonstruiert 
von ARTHABER nach SEE- 
mit 25 Wirbel; die kleinste Zahl wird von SEELEY jrys Taf, XIII, Fig. 1, 2; 
mit 13 angegeben. Halsrippen treten, wie erwahnt, /1 nat, Gr. 
als kleine, kurze Stummel an den 2 bis 3 letzten Wirbeln auf und gehen 
rasch in die langeren Rumpfrippen tiber, die mit einfachem Gelenkkopf am 
Rande von Zentrum und oberen Bogengelenken sitzen. Sie sind proximal 
plump verdickt, verjiingen sich bald, enden stumpf und bilden einen breiten, 
weit herabreichenden Bogen. Hinter den 3 breiten Sacralen tragen die fol- 
genden 8 Schwanzwirbel starke Querfortsatze, von denen die 3 ersten langer 
sind, die folgenden kleiner werden. Vom Bauchpanzer ist nichts erhalten 
geblieben. 
Der Schultergiirtel ist fast vollstandig aus den beiden erhaltenen 
N. pusillus-Exemplaren rekonstruierbar, was SEELEY in Textfig. I seiner 
Arbeit getan hat, doch entspricht diese Rekonstruktion nicht ganz unserer 
Auffassung, weshalb ich in Fig. 17 eine neue zu geben versuche, die sich 
in der Zeichnung der Scapula und Clavicula von der alteren unterscheidet. 
Die Claviceln sind relativ kurz, nur wenig gebogen und distal verbreitert. 
3eide verbindet eine kleine schildfoérmige J/nterclavicula, die wir in der 
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Fig. 17. Neusticosaurus pusillus O. 

Fraas sp.; Schultergurtel und Vorder- 

extremitat von innen. Rekonstruktion 
von ARTHABER; nat. Gr 


N. pygmaeus. 


SEELEY hat (1. c., Fig. 2 und 


derselben ermdglichen (vgl. Fig. 


leicht nach aussen gekrummt ist; 
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xaupt tber die Details nur teilweise unterrichtet: der 
Humerus ist ein im ganzen gebogener Knochen mit stark 
konkaver Innenseite; der proximale Gelenkkopf ist rela- 
tiv klein, der distale doppelt so gross; etwas oberhalb 
sitzt auf der ulnaren Seite ein grosses Foram. entepicond. 
Der Unterarm ist kurz, etwa die Halfte der Oberarm- 
lange, mit breiterer U/na und schlankerem Radius, der 
vom Carpus sind die 
zwei proximalen Sticke vorhanden, die distalen fehlen ; 
nur einzelne Handphalangen sind erhalten geblieben. Im 
Widerspruch und Gegensatz zum 


Unterarm erscheint die Hand, den durftig erhaltenen 


O. Fraas’schen Abbildung (Taf. I), auf dem 3. Rumpfwirbel aufliegend, 


finden. aber der SEELEY’schen (Taf. XIII, Fig. 3) fehlt. Sie erinnert an den- 


selben Knochen bei Macromerosaurus und 
Lariosaurus (vgl. Fig. 19 u. 25). Auffal- 
lend ist es immerhin, dass dies O. FRAAS 
und SEELEY entgangen sein sollte. Daher 
half sich letzterer durch eine konstruierte 
Interclavicula, deren Form aber sonst 
nirgends zu beobachten ist. Dem Unter- 
rande der Clavicula liegt die Scapula 
mit ihrem Oberrande auf und besitzt die 
gleiche, dorsal und distal in eine Ver- 
liingerung auslaufende Gestalt, welche 
fiir alle Nothosaurier charakteristisch ist, 
und bildet mit dem Coracoid die Pfanne 
fiir den Oberarmkopf; auch sie unter- 
scheidet sich kaum nennenswert von jener 
bei anderen Nothosauriern. Von der Aus- 
bildung des Beckenapparates wissen wir 
nicht viel. Er war an drei kurzen, stam- 
migen Sacralrippen befestigt und ist, den 


wenigen Resten nach zu schliessen, ahn- 


lich Lariosaurus gewesen. E. Fraas gab eine Rekonstruktion desselben von 


3) vergrésserte Skizzen der Vorder- und 
Hinterextremitat gegeben, die aber nur eine schwache Vorstellung des Baues 


16). Wir sind wuber- = 


starken QOber- und 


Fig. Is. Neustico- 
saurus pusillus O 
Resten nach, verhaltnismassig zart gewesen zu sein. Bes-  Fraassp.; linke Hin- 


ser als Arm und Hand ist die Hinterextremitit erhalten, 'Textremitat. Re 
i konstruktion yon 
Der Femur ist ein schlanker, langer Knochen, dessen  ArtuHaper; nat. Gr. 
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Verhaltnis zur Humeruslange wie 3:2 ist; der Unterschenkel besitzt etwa 
ein Drittel der Femurlange und ist damit etwas langer als der Unterarm; 
beide sind relativ schlank, die Fibula der starke gebogene, langere Knochen. 


Im Tarsus liegen in der proximalen Reihe ein grésseres Tibiale und ein 


kleineres konkav-konvexes Fibiale. Die weiteren Tarsalia sind nicht erhalten, 
vielleicht waren tberhaupt nur zwei ausgebildet. Vom Fusse liegen einzelne 
Phalangenglieder vor, aus denen hervorgeht, dass Neusticosaurus zarte Zehen 
mit Endklauen besessen hat. 

Vorder- und Hinterextremitat sind wohl annahernd gleich lang, unter- 
scheiden sich aber durch die Form. Wahrend die Vorderextremitat durch 
die Kriimmung und distale Verbreiterung sowohl als auch durch die verktirzte 
Gestalt des Unterarmes deutlich die Umbildung zum Schwimmfuss anzeigt, 
hat die Hinterextremitat noch die Gestalt eines terrestren Bewegungsorganes 
bewahrt. Das ist also dieselbe Auffassung, die auch schon SEELEy (I. c¢., 
p. 363) angedeutet hatte. 


NEUSTICOSAURUS PYGMAEUS E. FRaas. 


1806. E, FraAs: Die schwabischen Trias-Saurier; Festschrift des K. Natural.-Kabinetts 
zu Stuttgart (p. 13, Fig. 6). Schweizerbart. 


Diese Art ist von erheblich geringerer Grosse als N. pusillus und nur 
16—25 cm lang, besitzt einen kiirzeren Schadel und Hals, schlanken Rumpf 
und langen Schwanz. Das Verhaltnis zwischen Vorder- und Hinterextremitat 
ist hier zu ungunsten der vorderen verandert. Eine Erganzung unserer osteo- 
logischen Kenntnis dieses Genus liefert das Becken: die drei Sacralrippen 
tragen das Becken; es besteht aus dem kurzen, gedrungenen //ium, aus dem 
breiten Pubis und einem schaufelformigen /schium. Alle sind von fast gleicher 
Grosse; das Acetabulum scheint vom Ilium allein bestritten zu werden. 

LYDEKKER (1889, p. 285) hatte angenommen, dass Neusticosaurus und 
Pachypleura identisch seien, und fir E. Fraas (1896, p. 13) ist diese An- 
nahme Gewissheit geworden. Auch K. vy. ZITTEL vertrat in seinen Lehr- 
buchern diesen Standpunkt und bezog in die Synonymie noch, ahnlich wie 
QO, Fraas, den Simosaurus ein, was aber natiirlich bestenfalls nur fiir den 
gestreckteren Schadel des S. Gaillardoti! gelten konnte, wahrend DEECKE 
(1886, p. 192) fir die Trennung der Genera Pachypleura und Neustico- 
saurus eintrat. 

Es geht nicht an zwei individuell erwachsene Formen von derartigen 
Grossenunterschieden wie Simosaurus und Neusticosaurus zu identifizieren, 
denn der Schadel des einen ist grosser als das ganze Individuum des anderen, 
aber beide stehen sich gewiss nahe, was sich aus Folgendem ergibt: da wir 
von Simosaurus nur den Sshadel, von Neusticosaurus das iibrige Skelett besser 


H. v. Meyer: I. c., Taf. XVI. 
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kennen, fehlt eigentlich die Moglichkeit eines Vergleiches im Einzelnen. Der 
allgemeine Umriss ist bei ersterem riickwarts breit gerundet, gegen vorn 
zugespitzt, bei letzterem eher schmal rechteckig zu nennen; die Schnauze ist 
kurz, schlank und abgerundet 

Die Halslange durfte bei Neusticosaurus und Pachypleura ahnlich ge- 
wesen sein, hingegen scheint der Rumpf kiirzer und infolge der massiven 
Rippen bei Pachypfleura plumper als bei Neusticosaurus. Das Becken 
bestand hier wie dort aus 3 Wirbeln, aber Neusticosaurus war un- 
gleich langer (etwa 37 Wirbel) geschwanzt als Pachypleura (nur 13 bis 25 
Wirbel). Besondere Unterschiede weisen die Extremitaten auf: die lom- 
bardische Form hat einen geraden, proximal verdickten Humerus, bei der 
schwabischen ist er gebogen und distal verbreitert; der Unterarm ist dort 
langer, hier kurzer; die Hinterextremitat besass dort einen relativ kurzen 
Ober- und Unterschenkel, wahrend hier das Verhaltnis entgegengesetzt war. 
Die Umbildung der Extremitat fiir eine acquatische Lebensweise war also 
dort noch geringer. 

Wir konnen daher einer Identifikation beider Genera nicht beipflichten, 
die ja von vornherein deshalb zweifelhaft war, weil das eine in der marinen 
Trias, also sicher in weniger brackigem Wasser, gelebt hatte als das andere 
in der germanischen Ausbildung. Dabei lassen wir ein anderes Argument, 
jenes der zeitlichen Differenz des Auftretens, und zwar Pachypleura in der 
oberen Mitteltrias, Neusticosaurus in der oberen Obertrias, vollkommen un- 
berucksichtigt. 

Oben war des besonderen Langenunterschiedes des Schwanzes der beiden 
von SEELEY abgebildeten Neusticosaurus-Exemplare gedacht worden: das 
eine hat etwa 16, das andere erheblich mehr Wirbel; beim einen liegen im 
Kumpfe 26, beim anderen (Fig. 3) nur 24, jedoch ist bei jenem der Schwanz 

urzer, bei diesem langer. Diese auffallenden Unterschiede lassen sich wohl 
nur durch Geschlechtsdifferenzen erkliren. 


I’, WERNER (1895) hat eine anregende Studie iiber die sekundiren Ge- 


schlechtsunterschiede bei rezenten Reptilien geschrieben, aus der hervorgeht, 


dass bei vielen Reptilien die Weibchen grésser als die Mannchen sind, von 
schlankerem, langerem Rumpfe mit kiirzerem Schwanz, kiirzeren Extremi- 
taten, und oft mit gestreckterem Kopfe, als wir beim Mannchen finden. 
Besondere Unterschiede bieten noch die dekorativen Elemente, wie Horner, 
Schuppen, Anhange jeder Art und besonders die Farbung. Fiir die fossilen 
Reptilien kénnen wir mit ziemlicher Sicherheit ahnliche Unterschiede an- 
nehmen, weshalb wir im langeren Neusticosaurus-Exemplare (Fig. 1 bei 
SEELEY) mit dem kurzen Schwanze ein Weibchen, im kleineren, gedrungeren 


mit langem Schwanze (Fig. 3) das Mannchen sehen. 
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9 MACROMEROSAURUS Curtont. 

. Macromerosaurus Plinii Curiont: Cenni sopra un nuovo saurio fossile dei monti 
di Perledo sul Lario etc.; Giornale R. Istit. Lomb, di Sci. Lett. Arti, T. VIII, 
p. 460, mit Taf. 

. Macromerosaurus Plinii Cur.; Deecke: Uber Lariosaurus etc.; Zeitschr. deutsch. 
geol, Ges., p. 199. 


Curront, dem sicher BALSAMO CRIVELLIs Palaeosaurus von Perledo vom 


Jahre 1847 im Originale bekannt gewesen ist, trennte dennoch den neuen 


Fund von dem alten Typus als gesonderte Gattung ab. K. v. Zirre. fand 


hingegen keine trennenden Merkmale zwischen beiden und fasste sie als Arten 
des Genus Lariosaurus auf, wahrend nach Prioritatsrecht dasselbe Macro- 
merosaurus heissen miisste. v. Zitrets Auffassung hat sich aber durch- 
gesetzt, und der letztere Gattungsname verschwand so ziemlich ganz. Ich 
glaube zu Unrecht, denn es sind derart namhafte Unterschiede zwischen 
beiden Typen vorhanden, dass sie eine generelle Trennung vollauf recht- 
fertigen. Leider sind wir auch heute nur auf die zum Teil nicht ganz ein- 
wandfreien alten Abbildungen der sicher nicht auspraparierten Originale an- 
gewiesen, die wohl auch vom Zeichner in mangelhafter Weise wiedergegeben 
worden sind. 

Das alte Macromerosaurus-Exemplar CuRIONIs wendet anscheinend die 
Riuckenseite nach oben; der Schadel ist verdriickt und hat sonderbarerweise 
nur zwei Durchbrechungen fiir Auge und Schlafenoffnung, jene der .Vares 
fehlt. Sollte sie seitwarts an der Schnauze gelegen sein’ Jedenfalls ist vom 
Schadel, dessen Zeichnung ohne anatomische Anleitung angefertigt worden 
ist, nicht viel ausser dem Umriss zu brauchen. Trotzdem konnen wir ihn in 
Vergleich mit dem Lariosaurus-Schadel bringen: er ist vorn breiter, ruck- 
warts schmaler und in der Mitte gleichmassiger breit, wahrend bei Lario- 
saurus der Umriss auffallend triangular ist; ferner liegen die Orbita weite1 
vor der Schadelmitte und sind etwas grosser, die Schlafenoffnungen kleiner 
als bei dem letztgenannten Genus, ganz abgesehen vom scheinbaren oder 
wirklichen Unterschiede in den Nasenoffnungen. 

Schulter- und Beckengirtel, Vorder- und Hinterextremitat durften in 
groben Umrissen richtig sein. Vielleicht lag sowohl das Positiv als auch das 
Negativ der Platte vor und die Abbildung war eine Kombination beider. 
Dies schliesse ich aus der sonderbaren Wiedergabe des Rumpfes: man sieht 
die Wirbel von oben, sieht den Abdominalpanzer, aber es fehlen die Rippen, 
ausser in der Region des Schultergirtels, ganzlich. 

Curionis Angaben uber die Anzahl der, die einzelnen Rumpfabschnitte 
zusammensetzenden Wirbel sind nicht ganz klar, und wenn wir die Abbildung 
betrachten, dann wissen wir noch immer nicht, ob das Dargestellte der Natur 
entsprach oder nur schematisiert war. Ich zahle etwa 22 Halswirbel, etwa 20 


33. — A. Z. 1924. 
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im Rumpfe, wozu noch 3 Beckenwirbel kommen, und im Schwanze etwa 
37 Wirbel. Somit wurden die relativen Langen dieser Korperabschnitte bei 
Macromerosaurus annahernd gleich gross sein wie bei Nothosaurus, Neustico- 
saurus und Pachypleura. An Lariosaurus (Munchener Exemplar) erinnern dic 
Fortsatze an den letzten Halswirbeln und ersten Caudalen. Sonderbarerweise 
zeigt, wie schon erwahnt, die Abbildung kaum die Rumpfrippen. Desto mar- 
Kanter muss der lange Bauchpanzer gewesen sein, der aber mit ganz gleich- 
liegenden Strichen angedeutet ist und deshalb jede Spur einer Gliederung oder 
feilung vermissen lasst, an die wir bei den Nothosauriern gewohnt sind. 
Der Schultergurtel, den wir in Fig. 19, soweit wie zulassig erganzt 
reproduzieren, zeigt dann in der Anlage eine ahnliche Form wie Lariosaurus 
gl. Fig. 25), doch war er anscheinend schwerer 
gebaut. Die Stellung der J/nterclavicula ware direkt 


invers gegen jene beim Senckenberger Lario- 


saurus-Exemplare ; die’ Clavicula ist breiter, die Sca- 


pula von ahnlicher, hier nur kubischer Gestalt, die 

/: Coracoide sind langer und schlanker. Vom Becken 

sieht man nur die breiten Pubis-Platten in normaler 

yon Stellung und in undeutlichen Umrissen die kleinen 

\RTHABER; nat. Gr. /lia. Das Becken ist, und das lasst sich besonders auf 

der linken Korperseite einwandfrei feststellen, an 3 Sacralrippen befestigt, 
die gegen das Ilium konvergieren. 

Die Vorderextremitat ahnelt jener von Lariosaurus, der Carpus ist etwas 


grosser und uberhaupt die Hand breiter, doch méchte ich auf diese Einzel- 
heiten ebensowenig wie auf die dargestellte Handformel (3 4554) irgend- 
welches Gewicht legen. Als besonderes Kennzeichen der Hinterextremitat 
wurde von CURIONI (p. 472) angegeben, dass der Femur viel langer sei als 
der Humerus; begreiflicherweise, und damit stimmt dieser Saurier mit allen 
Nothosauriern tberein, nur Pachypleura macht eine Ausnahme. Der Fuss hin- 
gegen weicht vom normalen Lariosaurier-Typus ab: er ist kiirzer und breiter, 
doch ist auch die Zehenformel (3 45 5 3) recht fraglich. 

Fassen wir das Gesagte zusammen, dann bestehen — immer die Ver- 
lasshichkeit des alten Tafelbildes vorausgesetzt — im Schadelbau, in den 
Schulterelementen, im Bau des Beckens, in Gestalt und Lange des Ober- 
armes und der Hand, ferner im Oberschenkel und seinem Verhaltnis zum 
Unterschenkel sowie im Bau des auffallend kurzen Fusses derartige Unter- 
schiede, dass es entschieden das kleinere Ubel ist, wenn man Lariosaurus 
und Macromerosaurus getrennt lasst, als wenn man sie vereinigt. DAMEs hatte 
angegeben (1890, p. 84), Curtoni, Bassani und vy. Zitret hatten Macro- 
merosaurus fur ein Jugendexemplar von Lariosaurus gehalten. Da aber der 
Senckenberger Lariosaurus-Schadel nur um wenig grésser als jener ist, durfte 


auch diese Annahme nur subjektiv und unbeweisbar sein. 
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10. PACH YPLEURA COorNALIA. 


. P. Edwardsii CorNAtia: Notizie zoologiche sul Pachypleura Edwardsii Corn., 
Nuovo saurio acrodonte degli strati triasici di Lombardia; Giornale R. Istit. Lomb. 
di Sci, Lett. Arti, T. VI, p. 45, Tav. I, II, Milano. 
. P. Edwardsii Cornaria: Nel terreni triasici ci Besano; Memorie R. Istit. Lomb. 
di Sci. Lett. Arti, Vol. XI, p. 267, Milano. 
2. P. Edwardsii Corn.; Dercke: Uber Lariosaurus und einige andere Saurier der 
lombardischen Trias; Zeitschr. deutsch. geol. Ges., p. 1091. 
1887—90. Pachypleura Corn. = Simosaurus p. p. O. Fraas = Neusticosaurus Seeley; 
K. v. Zitte.: Handbuch d. Pal., Bd. II], p. 486. 
1911. Pachypleura Corn. = Neusticosaurus Seeley; K. v. Zitrer (F, Broitt): Grund- 
zuge, II, Aufl. p. 234. 


CORNALIA scheinen wahrend der Abfassung seiner Arbeit mehrere 
Ixemplare dieser Art zugekommen zu sein: er bildet eines davon (Taf. 1) 
aus den bituminésen Schiefern von Besano ab und erwahnt ein zweites 
aus den grauen Kalken von Viggiu; ein drittes aus Perledo war ein 
Geschenk von G. Bosisio in Bellagio und kam ins Mailander Museo civico, 
ein viertes (Taf. I1) gehérte damals der Sammlung des Conte V. Borro- 
meo an und stammte ebenfalls aus Be sano. Jenes spater mehrfach erwahnte 
Stuck von Viggit bildete Curtoni erst 1863 (Taf. VII, Fig. 2) ab. 
Cornavias Beschreibung der verschiedenen Funde ist im ganzen so genau, 
dass wir uns diesbeziiglich kurz fassen konnen, mochten aber vorweg 
erwahnen, dass die beiden Exemplare von Taf. I und II nicht ganz uberein- 
stimmen. Weitere Vergleiche sind ausgeschlossen, da bei dem einen (Taf. I) 
nur die ruckwartige Kumpfpartie, die Hinterextremitaten und die vordere 
Schwanzpartie erhalten sind, vom anderen hingegen (Taf. I1) wohl das ganze, 
aber unpraparierte Skelett vorlag. 

Der Schadel ist schlanker als bei Lariosaurus, Neusticosaurus, eventuell 
auch bei Simosaurus Gaillardoti ete., besitzt im Oberkiefer in der Pramaxille 
12 bis 14 gréssere konische, im Querschnitt elliptische, fein langsgestreifte 
Fangzahne und zahlreiche kleine Maxillarzahnchen. Sie sitzen, wie CORNALIA 
angibt, in Alveolen, sind also nicht acrodont (wie der Titel der Arbeit 
andeutete), sondern thecodont, auf welchen Widerspruch schon DEECKE 
(1882) hingewiesen hatte. Die Nares sind ziemlich gross und nach ruckwarts 
verlegt (nicht nach vorn! vgl. DEECKE); die grésste Durchbrechung dient 
den Augen, jene ftir die Schlafen sind erheblich kleiner. Weitere Details 
sind am Kopfe nicht klar erkenntlich. 


Der Hals ist beim ersten Anblick auffallend kurz, kraftig und besteht 
nach CoRNALIA nur aus 15 bis 16 Wirbeln. Sieht man aber naher zu, dann 


ergibt sich fiir ihn eine groéssere Lange von etwa 19 Wirbeln und ist damit 
ahnlich lang wie bei Neusticosaurus. Rippen fehlen vorn und kommen in 
zunehmender Lange erst bei den 6 bis 7 letzten Wirbeln vor. Da wber ihnen 
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aber Gesteinsmasse liegt, ruft dies sowohl den Eindruck der Kiurze des 


Halses hervor als auch jenen einer auffallenden Schlankheit des Rumpfes 


daselbst. In der Zeichnung der Halsrippen ist daher CorNaALtAs Rekon- 
struktion von Taf. II, Fig. 1a ungenau. Der Rumpf macht einen eidechsen- 


artigen Eindruck; wir wissen nicht genau, wieviel Wirbel ihn zusammensetzen 


und glauben nur die relativ geringe Zahl von etwa 18 annehmen zu durfen. 


Die Rippen erscheinen breit gerundet (Taf. I, Fig. 2a und Taf. II, Fig. 24), 


mit starker Verdickung in der Dorsalregion, welche die Namensgebung ver- 


ursachte. Die Bauchseite ist durch einen Bauchpanzer geschutzt, der ahnlich 


: I> wie bei Lariosaurus aus einem 

Vas starkeren winkeligen Mittelsttick 

und je zwei Paar zugescharften 

f Seitenstiicken besteht. Eine Tren- 

Rumpf- und Lendenregion ist 

nicht durchfihrbar. Hinter dem 


aus 3 Wirbeln bestehenden Bek- 


Fig. 20a, b, Pachypleura Edwardsii Corn.; oberste ken folgen jene des Schwanzes, 

Mit linke Vorder-, b linke . 
von denen die vorderen kraftige 
Hinte xtreml vol nnen. Nach den Abhbil- 5 
gen von CorNALIA und Curioni erganzt von Quertortsatze tragen, die ruck- 
\RTHABER; nat. Gr : 
wartigeren ziemlich stark ver- 


langert sind; wir zahlen, ahnlich wie beim kleinen Neusticosaurus pygmaeus, 


twa 37 Schwanzwirbel. 


Die Schulterregion ist bei keinem Exemplar freigelegt, sie durfte aber — 


wenn wir uns an Curtonis Taf. VII, Fig. 2 halten jener von .Veustico- 


mrus ahneln. Auch die Vorderextremitat ist nirgends gut zu sehen, weshalb 


ich in Fig. 20a eine Rekonstruktion versuche. Der Oberarm ist gerade- 


gestreckt, etwas langer als der Femur und etwa eineinhalbmal so lang wie der 


Lnterarm. Die gleiche geradegestreckte oder nur wenig gebogene Form des 


Oberarmes zeigt auch das Exemplar von Viggida (Cornatta, Taf. II, 


Fig. 2), das Curronr (1863, Taf. VII, Fig. 2) abbildete. Der Unterarm hat 


eine breite, kraftige, gestreckte Ulna und einen etwas langeren, schlanken, 


ebogenen Radius. Im Carpus liegen zwei grosse, polygonale Carpalia der 


ersten Keihe; Metacarpalia sind nur teilweise erhalten und machen einen 


besonders zarten und schlanken Eindruck; Phalangen fehlen. Deshalb hat 


CoRNALIAS Rekonstruktionsbild (Taf. II, Fig. 1) zu grosse Hande und Fiisse. 


lare klar zu sehen, nur ist so viel 


\uch das Becken ist bei kenem Exemp 


sicher, dass zu ihm 3 Wirbel gehoren. Dies ergibt sich aus einem Vergleich 


der beiden Exemplare Cornartas (Taf. I, Fig. 2a und Taf. II, Fig. 24), 


stimmt aber weder mit dessen Auffassung noch Rekonstruktion (Taf. II. 


hig ta) uberein. Auch DeEcKE (1882, p. 193) nahm nur 2 Sacralwirbe! 


an. Das Jlinm hat die kurze Gestalt, die wir bei allen verwandten Formen 
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finden, das Pubis ist breit und massiv (Cornaria, Taf. VII, Fig. 2), das 
Ischium unbekannt. 

Die Hinterextremitat ist gut von links und rechts bei CorNA.tAs beiden 
Exemplaren fur Taf. I, Fig. 2a und Taf. II, Fig. 2a zu sehen, trotzdem 
gerade diesbezuglich beide nicht ganz ubereinstimmen: bei einem Exemplare 
(Taf. I, Fig. 2a) ist der Oberschenkel im Vergleich zum Unterschenkel 
doppelt so lang, beim andern (Taf. II, Fig. 2a) nur anderthalbmal, sodass 
man eventuell an sexuelle Unterschiede beider denken konnte. Der proximale 
Gelenkkopf des Femur ist erheblich grésser als der distale, der Schaft in der 
Mitte verengt, die allgemeine Gestalt gerade. Die beiden Unterschenkelknochen 
sind in naturlicher Lage erhalten, und zwar ist die Fibula der etwas langere 
und gebogenere Knochen, die Tibia ist gerade und kurzer. Im Tarsus sehen 
wir nur ein grosseres Tibiale und ein kleineres Fibiale, beide mit polygonaler 
Umrissform ; Tarsalia der zweiten Reihe scheinen zu fehlen. Die Metatarsalien 
waren anscheinend recht zarte, langgestreckte Knéchelchen, die bei beiden 
IXxemplaren hart nebeneinander liegen, sodass sie den Eindruck einer Paddel- 
gestalt der Hinterextremitat hervorrufen; die Phalangen sind nicht alle 
erhalten. CORNALIAs Rekonstruktion entspricht sicher den tatsachlichen Ver- 
haltnissen nicht, weshalb wir in Fig. 20 eine neue geben. 

Pachyplewra und Neusticosaurus stehen sich wohl sehr nahe, doch kénnen 
sie gewiss nicht als Synonyme aufgefasst werden. Der Schadel von Neustico- 
saurus pusillus ist auffallend lang und schmal, bei V. pygmaeus nur um wenig 
breiter ; beide haben aber nicht die in der Cerebralregion breitgerundete Form 
von Pachypleura, bei der auch die Durchbrechungen sowohl durch ihre Lage 
als auch in ihrer Grosse abweichen. Bei Pachypleura ist die Hals- und Rumpf- 
lange geringer, die Schwanzlange z. T. grosser. Bei Neusticosaurus ist der 
Oberarm gekrimmter und seine Lange kleiner als jene des Femur, bei Pachy- 
pleura ist ersterer mehr gerade und grosser als letzterer. Schliesslich handelt 
es sich wieder um zwei Genera, von denen das eine — Pachypleura — in 
der oberen Mitteltrias der marinen Fazies, das andere — Neusticosaurus — 
im unteren Keuper der germanischen Entwicklung vorkam, die gewiss un- 


gleich andere Existenzbedingungen als die lombardische marine Fazies bot. 


11. PHYGOSAURUS PERLEDICUS Anrtu. 
(nov. genus et spec.). 
188. Lariosaurus Balsami Cur.; Deecke: Uber Lariosaurus und einige andere Saurier 
der lombardischen Trias; Zeitschr. deutsch. geol. Ges., Bd. 38, p. 170, Taf. III. 
36 Jahre lang ist dieser Fund unter einem unrichtigen Bestimmungs- 
namen in der Literatur angefithrt worden. Trotzdem manche daran Anstoss 
genommen' und die Notwendigkeit betont haben, dass diese Form generell 


* Vgl. Dames, 1890, p. 82 u, A. 
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von Lariosaurus abzutrennen sei, ist dies dennoch nie durchgefiihrt 
worden. 

Das Original stammt aus der oberen Mitteltrias von Perledo und gehorte 
est in den Bestand des geologischen Institutes der ehemals so blithenden 
deutschen Universitat Strassburg. Der Erhaltungszustand ist folgender: der 
Saurier liegt auf dem Riicken und wendet die Bauchseite nach oben; der 
Schadel samt den vorderen Halswirbeln fehlt, ebenso Unterarm und Hand 
von rechts, der grosste Teil des Unterarmes und die ganze linke Hand. Vom 


Becken fehlt der grésste Teil der /schia und von den Hinterextremitaten sind 


nur die proximalen Gelenkenden der Oberschenkel vorhanden. Erhalten ist 


hingegen die fast luckenlose Wirbelsaule vom mutmasslich 8. Hals- bis zum 
3. Beckenwirbel samt Rippen, ferner der vollstandige Schulter- und ziemlich 
vollstandige Beckengtirtel samt den proximalen Teilen der Extremititen. 

Die Detailbeschreibung ist in ausreichender Weise von DEECKE schon 
gegeben worden, weshalb ich nur das hervorhebe, in welchem ich mit ihm 
ubereinstimme. 

Auf den ersten Blick ahnelt Phygosaurus dem Neusticosaurus, welchen 
er aber um mehr als das Doppelte an Grosse wbertrifft und sich ausserdem 
durch Bau und Anwachsen der Hals- und Rumpfwirbel, durch Schulter- und 
Beckengurtel sowie durch die Gestalt des Oberarmes unterscheidet. 

Da 12 Halswirbel erhalten sind und hier wie bei anderen Nothosauriern 
20 Wirbel vorhanden gewesen sein diirften, miissen 8 Halswirbel fehlen. Bis 
zum 17. Wirbel (der ganzen Reihe) treten kurze, beilférmige Halsrippen 
auf, welche dann allmahlich langer werden. Uber dem 13. erhaltenen Wirbel 
liegt der grossenteils intakte Schultergiirtel mit den Clavicein auf; folglich 
hat dieser Wirbel, dessen Rippen sich an Lange nur wenig von den folgenden 
unterscheiden, als der 1. Rumpfwirbel zu gelten. Dann kommen 8 Wirbel, und 
die 3 folgenden fielen einem Bruche zum Opfer, sodann 11 weitere Wirbel 
mit langen Rumpfrippen; durch die Lange des Wirbelkorpers und die Kiirze 
] 


er gerade abstehenden Rippen zeichnen sich die 2 folgenden als Lenden- 
wirbel aus. Dann folgen 3 etwas gedrungenere Wirbel mit nur z. T. erhal- 
tenen kurzen Rippen, die Beckenwirbel und Rippen. 

Somit besteht der Hals aus etwa 20, der Rumpf (im engeren Sinne) aus 
23, die Lendenregion aus 2, im ganzen 25 Wirbel. DeEECKE nahm 23 Rumpf- 


und nur 1 Lendenwirbel an. 


Die Rippen sind in der vorderen Rumpfpartie schwacher gebogen und 


* Herr Prof. L. Déperter, friher Professor fir Zoologie an der Universitit 
Strassburg, hatte seinerzeit Studien an Deeckes Original fiir die Elemente der 
Palaeontologie von Steinmann und Déderlein” gemacht, woselbst Fig. 770 der Schulter- 
gurtel abgebildet worden ist. D6perLEINs Auffassung des ,Lariosaurus” stimmte aber 
nicht ganz mit jener Deeckes therein, weshalb er beabsichtigte spater diese Differenzen 
zu publizieren. Jetzt erst tbergibt er durch mich seine damaligen Notizen der Offent- 
lichkeit. Ich werde sie unter Namensnennung und durch ,. ” hervorgehoben meinem 
Texte einftgen 
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gegen ruckwarts starker gekriimmt; die Gelenkspartie ist auffallend kraftig, 
doch sehe ich nur eine einfache, keine doppelte Gelenkung, wie DEECKE angab. 
Die Rippe sass mit ihrem langen Gelenkkopf auf Zentrum und oberen Bogen 
auf, wie bei anderen Nothosauriern ebenfalls. Die Lendenrippen sind viel 
kurzer und geradegestreckt, eher ein wenig gegen aussen konvergierend. Eine 
Merkwirdigkeit diirfte méglicherweise mit einem Zeichenfehler sich erklaren 
lassen: der erste Lendenwirbel (= 44. der Reihe) hat rechts eine kurze, 
gerade, typische, nach rechts aussen abfallende Lendenrippe, links eine viel 
langere, gebogene Rippe, die in der Form der letzten Rumpfrippe ahneit. 


Was das Gastralskelett, die Bauchrippen, anbelangt, stimmen meine 
Beobachtungen mit jenen DEECKEs insofern tberein, dass ein solches von 
der Coracoidsymphyse bis zu den Schambeinen (deren medianer Rand 
beim Originale fast um die ganze Breite eines Wirbelkorpers voneinander 
entfernt ist) sich erstreckt, und zwar in der Weise, dass jedem Wirbel 
je zwei Gastralbogen entsprechen. Irgendwelche Beziehungen zwischen 
den Rippenenden und den Gastralien, wie solche von DEEcKE auf det 
schematischen Zeichnung (1. c., Taf. III, Fig. 3) dargestellt sind, lassen 
sich nirgends nachweisen. Wahrend aber von DEECKE ausser dem un- 
paaren winkeligen Mittelstiicke jederseits nur noch ein paariges Stick 
an jedem Bogen angegeben wird, sind tatsachlich jederseits je zwei 
paarige Stiicke von verlangerter Schuppenform vorhanden. Diese sind von 
samtlichen, auf der linken Seite erhaltenen Gastralbogen noch deutlich 
nachzuweisen, mit Ausnahme der beiden ersten Bogen. Hier scheint in 
der Tat ausser dem Mittelstticke nur ein einziges Gastralstiick jederseits 
vorhanden zu sein. In diesem Punkte ist auch meine Figur in den ,Ele- 
menten der Palaeontologie’ (Fig. 770) nicht ganz korrekt, weil auch an 
den beiden ersten Gastralbogen je zwei paarige Seitenstiicke dargestellt 
sind. Die Gastralia sind bei ,Lariosaurus’ sehr kraftig und dick, bedeutend 
krattiger als sie nach der DEECKE’schen Figur zu sein scheinen. In dieser 
3eziehung schliessen sie sich ganz an den Typus der Gastralia bei anderen 
Sauropterygiern an.” (DODERLEIN.) 


Hier mochte ich beiftigen, dass der Bauchpanzer ganz auffallend locker 
ist, im klaren Gegensatz zu dem enggeschlossenen Panzer des Senckenberger 
Exemplares (vgl. BOULENGER, 1. c., Taf. I), wodurch sich ein deutlicher 
Unterschied zwischen beiden ergibt. Dass DEECKE nur 1 Paar Seitenstticke 
im Gastralbogen angenommen hatte, ist wohl nur durch die unklare Stili- 
sierung jener Stelle zu erklaren, denn die Abbildung (1. c., Taf. III, Fig. 3) 
zeigt deren 2. Dieselbe Verdoppelung hat auch der obenerwahnte Sencken- 
berger Lariosaurus (vgl. Ll. c., p. 5, Fig. 3) und ist auch, wenngleich in etwas 
abweichender Form, beim Cymatosaurus silesiacus SCHRAMMEN (1899, Taf. 
XXVI, Fig. 1 und 2) zu sehen. 
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Der Schultergiirtel ist ziemlich intakt erhalten, doch schliesst seine Dar- 


stellung bei DEECKE nicht jeden Zweifel aus. Die beiden Claviculae sind gegen 


oben geradlinig begrenzt und verbreitern sich gegen die anschliessende Scapula. 


,DEECKE nimmt als Episternum ein kleines dreieckiges Stuckchen 
an, das zwischen die zusammenstossenden medianen Enden der beiden 
Claviculae eingekeilt sein soll. In der Tat lasst sich an der betreffenden 
Stelle des Originalstiickes ein solches keilf6rmiges Stickchen erkennen; 
von der rechten Clavicula ist es durch einen scharfen Einschnitt getrennt, 


gegetr die linke jedoch ist die Abgrenzung vOllig anders, viel undeutlicher 


und zackig, erinnert aber durchaus an eine Knochennaht. Gerade diese 
Stelle aber bildet ziemlich genau die Mitte des Clavicularbogens; das 
dreieckige Stiickchen liegt hingegen assymetrisch ganz auf der rechten 
Seite. Ich halte nun die gezackte Naht fur die Verbindungsstelle zwischen 
den Claviculae, den scharfen Einschnitt aber nur ftir eine Bruchlinie 
rechten Clavicula nahe dem medianen Ende. Das eigentliche Epi- 
sternum sehe ich in einem auffallenden, langen aber schmalen, stiel- 
fOormigen Stiick, welches seiner ganzen Lange nach dem hinteren Rande 
des Clavicularbogens anliegt und in seinem jetzigen Zustande von diesem 
durch eiren deutlichen Spalt getrennt wird. Nach beiden Seiten laufen 
lie horizontalen Teile des Episternums ziemlich spitz aus. Dieses Skelett- 
stiick ist auch auf der DeEecKe’schen Abbildung (Taf. III, Fig. 3) bemerk- 
bar, aber viel undeutlicher als am Originale selbst; anscheinend wurde 
es in der Darstellung absichtlich unterdriickt und ist auch in der Be- 
schreibung itiberhaupt nicht erwahnt. Dieses Stick entspricht seiner Lage 
sestalt nach durchaus dem vorderen queren Teile eines T-formig 
Episternums, das bei zahlreichen Reptilien vorkommt 

Dass der ventral liegende Stiel desselben bei Lariosaurus ganzlich fehlte, 
ist nicht ganz sichergestellt. Die eigenttimlichen Contouren, die sich auf 
den hinter und unter dem Episternum liegenden Wirbelkorpern (beson- 
ders dem 3. und 4. [ARTHABER]|) abheben, sind moglicherweise als Reste 
dieses Stieles zu deuten. Der Erhaltungszustand ist aber leider ein der- 


er, dass die Richtigkeit dieser Deutung nicht unbedingt feststeht.” 


alll? 


( DODERLEIN. ) 


Ich glaube, dass weder die DEECKE’sche noch die DODERLEIN’sche Auf- 


fassung ganz einwandfrei ist und moche versuchen, an Hand von Vergleichen 
diese Frage zu lésen. Der Schultergiirtel von Nothosaurus mirabilis (vgl. Fig. 
3) zeigt cine gréssere ovale Mittelpartie, die den Claviculae aufliegt und mit 
ihnen verwachst; der kleine, vordere Fortsatz trennt sie voneinander. Bei 
Veusticosaurus (Fig. 17) und bei Macromerosaurus (Fig. 19) ist die Inter- 
clavicula ein breiteres Feldchen, bei Lariosaurus i. e. S. (Fig. 25) ein ungleich 


breiteres und median (gegen den Kopf zu) tiberhdhtes Stiick. Bei Phygo- 
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saurus durfte also die Interclavicula ahnlich gebaut gewesen sein, denn ich 
finde auf der Deecke’schen Taf. III auf der linken Clavicvula eine Einkerbung 
des medianen Randes in der Form wie bei Nothosaurus angedeutet. Dann aber 
verbreitert sie sich so, wie es DODERLEIN (STEINMANN & DODERLEIN, Fig. 
770) darstellt, hinter dem Distalrand des Clavicularbogens und ist in einen 
sacralwarts gerichteten Medianstiel ausgezogen, von dem aber nur die mediane 
Kammlinie auf dem 3. und 4. Rumpf- 
wirbel angedeutet zu sein scheint. 

Die Scapula hatte eine ahnliche 
Gestalt wie bei allen Nothosauriern, 
mit kurzem, dorsal liegenden Fortsatz 
und verbreitertem Gelenkteil gegen 
Coracoid und Acetabulum. Sie war 
naturlich ein einheitlicher Knochen 
und bestand nicht aus drei ,,Teilen”’ 
(DeEEcKE, |. c.). Das Coracoid ist breit 


und kurz, in der Mitte eingezogen mit Fig. 21. Phygosaurus perledicus Arth.; 
letzter Hals- und Thoracalwirbel 1—10 
samt Rippen und Schultergiirtel. Nach 
Scapula und Acetabulum, aber ohne’ Dercke umgezeichnet und etwas erganzt 
von ARTHABER; */2 nat. Gr. 


breitem, scapularem Gelenkrande fiir 


Kerbe wie bei Nothosaurus. 
Von der Vorderextremitat ist, wie wir eingangs erwahnten, an beiden 
Seiten der Humerus, von links auch Teile von Ulna und Radius erhalten. 


Der linke Humerus des Originales zeigt durchaus die von DEECKE 
beschriebene und dargestellte Form; am rechten fehlt das Distalende, 


jedoch zeigt die Gegenplatte ihn fast vollstandig.” (DODERLEIN.) 

Der Humerus ist ein anscheinend gerader Knochen, proximal und an 
der oberen Innenseite verdickt, distal verbreitert und abgeflacht; die Gelenk- 
flachen sind breit gerundet und die Mitte des Schaftes stark verengt. 

,Auffallenderweise zeigt die Abbildung keine Spur eines Foramen 


entepicondylare, das aber an dem Originale als deutliche, scharf um- 


grenzte Grube zu sehen ist und auf der Gegenplatte als deutlicher Knopf 


ausgepragt ist. Ganz ahnlich ist seine Lage auch am Humerus von Meso- 
saurus, Conchiccaurus oder Nothosaurus und findet sich vor dem distalen 
Ende desselben unfern des dem Rumpfe zugewandten Randes.” 


(D6DERLEIN. ) 


Nach dem Foramen lasst sich die Lage der Ulna erkennen; der Radius 
ist demgemass der breitere, aussenliegende Knochen. 

Vom Becken kennen wir, wie erwahnt, die 3 Sacralwirbel; dass es nur 
drei waren ergibt sich aus der ungestorten Lage des Beckenapparates. Die 
Sacralrippen scheinen ziemlich kurz gewesen zu sein. Das Pubis ist ein 
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schaufelfOrmiger, grosser Knochen von ahnlicher Gestalt, wie sie bei Notho- 
saurus auftritt, doch sich durch die breitgerundete Randlinie (gegen Ilium 
und Ischium) unterscheidet, ebenso wie durch den breitgerundeten medianen 
Kand. Auf der Innenseite gibt die Zeichnung bei DEECKE gegenuber dem 
Ischium einen Schlitz an, ,,einen Ausschnitt” (p. 181). Es durfte sich um 


jyene Durchbrechung handeln, die bei allen Nothosauriern gerade dort das 


Pubis durchbohrt und vielleicht erst durch die Praparation zum Ausschnitt 
wurde (vgl. hier Fig. 22). Das Jschium ist nur 
z. T. erhalten, sein Proximalrand lasst z. T. 
die Gelenkung fiir Pubis und Ilium sowie den 
Acetabularrand erkennen. Sonderbar durch 
ihre Seitenlage sehen die beiden Jlia aus: 
mutzenformig das linke, mehr rechteckig das 
rechte. Von den Femora sind nur kurze Stticke 
mit der Hiftgelenkung zu sehen, sonderbarer- 

weise Ohne gerundete Gelenkflache. 
Fassen wir das Gesagte kurz zusammen, 
dann unterscheidet sich Phygosaurus vom 

saurus periledi- 

t Thoracal-, Lariosaurus durch die lange, schlanke, lazer- 
Lenden- und die 3 tilierhafte Form des Rumpfes, die bei letzterem 


irbel samt Rippen und 
seckengirtel. Nach DreckE um- Dbedeutend breiter war. Sie entsteht durch die 
zeichnet und etwas erganzt auffallend langen mittleren und _ riickwirtigen, 
on ARTHABER; */: nat. Gr 
nicht pachyostotisch verdickten Rippen und 
die um 3 vermehrte Zahl der Rumpfwirbel; der Bauchpanzer war lockerer 
und leichter. Verschieden ist ferner der Schultergirtel besonders durch die 
Form von Clavicula und Interclavicula; auch die Humerusform weicht ab 
und das Becken bilden 3, nicht 5 Wirbel wie dort. Die Abtrennung dieses 


Genus ist daher, trotzdem wir den Schadel nicht kennen, vollauf begriindet. 


Familie LARIOSAURIDAE Artn. (non LypEKKEr). 


2 LARIOSAURUS Cwrionl. 


1863. L. Balsami Curioni: Sui giacimenti metalliferi e bituminosi nei terreni triasici di 
Besano; Memorie R. Istit. Lomb. di Sci. Lett. Arti, Vol. IX, p. 266, Tav. V, VI, 
VII, Fig. 1, Milano 
L. Balsami Cur.; Deecke: Uber Lariosaurus und einige andere Saurier der 
lombardischen Trias; Zeitschr. deutsch. geol. Ges., Bd. 38, p. 170, Taf. III und IV. 
go. L. Balsami Cur.; K. v. ZitteEts Handbuch d. Pal., Bd. III, p. 485, Fig. 46r. 
Balsami Cur.; LypeEkkKeR: Catalogue of the fossil Reptiles and Amphibia in 
British Museum, Part II, p. 284, London. 
Balsami Cur.; BovuLeNGeER: On a Nothosaurian Reptile from the Trias of Lom- 
bardy, apparently referable to Lariosaurus; Transact. Zoolog. Soc. London, Vol. 
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Die kurze Beschreibung Curtonts gibt an: ,,21 Hals-, 20 bis 21 Rumpf- 
wirbel, die Lange des Schwanzes betragt ungefihr ein Drittel der Kérper- 
lange ; die Rippen sind verdickt, der Bauchpanzer enggeschlossen. Die Vorder- 
extremitat hat gekrimmten Humerus, Tarsalia langlich-elliptisch (CuRIoNt, 


Taf. VII, Fig. 1), Metatarsalia 
lang.” Diese Beschreibung ist 
wohl recht mangelhaft; abgebil- 


det sind zwei grosse Exemplare 


und eine Hinterextremitat. Spa- 
ter wurden noch andere Exem- 
plare bekannt, und zwar sowohl 
das Minchener (Original fiir K. 
v. Zittets Abbildung im Hand- 
buch der Palaeont., Fig. 460) 
und das Senckenberger (Original 
fur BovuLenGers Beschreibung 
a. a. O.). Beide sind von tadel- 
loser Erhaltung. Auf BOULENGER 
geht die Ansicht zurtick, dass 
Macromerosaurus die Jugend- 
form von Lariosaurus sei; zu- 
gleich wird dort auch darauf hin- 
gewiesen, dass sich CURIONI in 
seiner Arbeit (1863) sehr unklar 
ausgedriickt habe, unter 
ersterem und was unter letzterem 
Typus zu verstehen sei, und die 
sonderbare Tatsache registriert, 
dass die Nebenform  zuerst 
(1847), die haufige Hauptform 
erst spater (1863) abgebildet 
und beschrieben wurde, trotzdem 
schon 1839 BALSAMO CRIVELLI 


Fig. 23. Lariosaurus Balsami Cur.; Schadel des 
Miinchener Exemplares von oben. Rekonstruk- 
tion von ARTHABER; nat. Gr, 


allerdings unter der Bezeichnung Palaeo- 


saurus —- die Aufmerksamkeit auf sie gelenkt hatte. Nirgends sind die Unter- 


schiede zwischen Macromerosaurus und Lariosaurus prazisiert worden, so 


dass spater die Identifizierung beider Gattungen nahelag.' 


Der Schadel ist uns nicht vollkommen bekannt: wir kennen ihn, nur 


in unklaren Umrissen, vom Originale CurIoNIs (besonders 1863, Taf. VI) 


von Besano; besser ist die Oberseite des Miinchener Exemplares und recht 


gut die Gaumenseite des Senckenberger erhalten, beide von Perledo. Unsere 


Abbildung des Munchener Originales (Fig. 24), urspriinglich nach einer 


"Veil. ,,Handbuch”, p. 485, und ,,Grundztige” auch in der 1. englischen Ausgabe. 
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Photographie gezeichnet, die Prof. F. Broixt’ hatte neu anfertigen lassen, 
konnte 1922 von mir bei einem Besuche der Munchener Sammlung am Ori- 
ginale selbst korrigiert und erganzt werden. Leider zeigt dasselbe aber nur 
in mangelhafter Weise die Knochennahte, sodass moglicherweise ein neues 
Exemplar einen teilweise abweichenden Verlauf derselben zeigen kann. Merk- 
wurdigerweise sind sowohl hier als auch beim Senckenberger Originale Ober- 
und Unterkiefer an einander haftend erhalten geblieben. 

Der Schadelumriss war langgestreckt, von massiger Breite, aber durch- 
aus nicht so triangular wie auf Woopwarps Abbildung (1808, Fig. 103). 
Von den Schadellucken sind die Nares im Verhaltnis zum Auge ziemlich 
gross und rundoval, ahnlich geformt, ungefahr doppelt so gross und nach 
ruckwarts etwas verjtingt die Orbita, hingegen mehr als doppelt so gross als 
letztere die Temporalia. Ihr Umriss ist etwas wellig und nach der Squa- 
mosum-[Ecke verlangert. 

Die Pramaxille ist breit und lauft in eine Spitze aus, die in der Nahe 
des Hinterrandes der Nares die vorspringende Frontale-Spitze trifft. Die 
Maxille liegt nur randlich und nimmt nicht teil an der Zusammensetzung der 
Augenbrucke, die vom Lacrymale | Prafrontale Autor.) und Postnasale 
(v. Hvene) allein gebildet wird. Die Nasalia bilden den ganzen Innenrand 
der Nares und enden spitz an der Frontalnaht; die Frontalia sind auffallend 
lang, paarig und vorn sowie riickwarts durch eine grobe Zackennaht begrenzt; 
sie beruhren den Innenrand der Orbita, verbreitern sich dann gegen die 
Schlafenbrucke und verengen sich sogleich stark in der Scheitelregion, wo- 
selbst sie kurz die Innenseite der Schlafendffnung beriihren, und treten in 
kurzer, grober Nahtlinie in Verbindung mit dem Parietale; es wird etwas 
unterhalb dieser durch die Schlafenliicke stark eingeengt und tragt hier das 
Parietalloch. Die langen Seitenfliigel schliessen an die Sguamosa an, die oben 
den ruckwartigen, ausseren Randwinkel der Schlafenliicken bilden. Wie weit 
sie sich nach unten und hinten erstrecken, sowie tiber die Form der Quadrata 
wissen wir nichts. Ebenso ist uns die ganze Ruckwand des Schidels im Detail- 
bau nicht bekannt. 

Die Gaumenseite ist gut beim Senckenberger Originale zu sehen. Wir 
geben (Fig. 24) eine neue Abbildung nach der Taf. I BouLENGERs. Vor 
Allem fallt, im Vergleich zu dessen Textfig. 1, der eckige Unterkieferumriss 
auf. Den grossten Teil der Gaumenplatte bilden die Pterygoide, an die sich 
vorn ein kurzer Vomer anschliesst, neben dem wohl noch die Primaville 
herauskommt, die grésstenteils vom Unterkiefer bedeckt ist. Die Briicke 
zwischen dem Foram. suborb. und subtemp. bildet nach BouLENGER ein 
Ektopterygoid, das wohl identisch mit dem Transversum ist, welches sonst 
Herr Prof. F. Brom hatte die Freundlichkeit, mir (1921) meinen ersten Schadel- 


rekonstruktionsentwurf an dem Originale der Miinchener Sammlung nachzupriifen, wes- 
halb ich fur diese freundliche Unterstiitzung meinen verbindlichsten Dank abstatte. 
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fehlen wiirde. Ob am hinteren Gaumenrande das Quadratum so wbergreift 
wie BOULENGER annahm, kann ich aus der Literatur allein nicht beurteilen; 
es ware auffallend. Unerwartet ist das Auftreten kleiner Gaumenzahnchen 
am Innenrande des Foram. 
subtemp. 
Der Hals besitzt 20 bis 
21 Wirbel, deren Korper brei- 
ter als lang sind, was beson- 
ders am Atlas auffallt; es 
sind zweikopfige, kurze Hals- 
rippen vorhanden und das 
Ganze macht den FEindruck 
eines besonders kraftigen Hal- 
ses. Beim Munchener Exem- 
plare liessen sich 19 Rump f- 
und 2 Lendenwirbel 
feststellen, die von vorn nach 
hinten allmahlich langer wer- 


den. Da 5 Beckenwir- 
bel vorkommen (Minchener 
Exemplar), ist die Zahl der 


im Rumpfe liegenden Wirbel 


20. Den Schwanzab- 


schnitt setzen nach Bovu- 


LENGER 42 bis 43 Wirbel — 
was auch mit dem Munchener 
Exemplare annahernd stim- 
men durfte —, nach CURIONI 
nur eine kleinere Anzahl zu- 
sammen. bestehen tber- 
haupt nicht unerhebliche Un- 
terschiede zwischen den ein- 
zelnen Exemplaren; z. B. hat 


das  Senckenberger einen 

Fig. 24. Lariosaurus Balsami Cur.; Gaumenseite 
mit aufliegendem Unterkiefer. Senckenberger 
gezogenen Schwanz ohne lange Original, nach BouLENGER gezeichnet von ArT- 
HABER; */; nat. Gr. 


langen, peitschenformig aus- 


Querfortsatze vorderen 
Abschnitte, wahrend er beim Miinchener kiirzer ist mit starken Fortsatzen. 
Vielleicht sind auch hier, wie bei den beiden Neusticosaurus pusillus-Exem- 


plaren SEELEYs, sexuelle Unterschiede anzunehmen. Die Gelenksverbindung 
der Rippen ist einképfig; sie sind pachyostotisch verdickt im Dorsalteile 


und enden distal stumpf zum Ansatze der Knorpelenden. Curtontr (1863, 
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p. 207) nannte dies ,,troncate recisamente”. Auf die kurze, breite dorsale 


Bogenform der Rippe folgt das gerade Endstiick. Die Bauchrippen 

lagen z. T. auf den Knorpelenden der Brustrippen auf und bilden einen 

breiten Bauchschutz, der von der Schulterregion bis zum Beckengiirtel reichte. 
Vielleicht hat die Ausbildung des massiven 
sauchpanzers teilweise dieselbe physiolo- 
gische Ursache wie die Pachyostose bei 
den Rippen. BOULENGER (p. 5, Fig. 3) be- 
schreibt die Abdominalrippen als 3teilig, d. h. 
ein winkeliges Mittelstiick und jederseits 
zwei geradegestreckte, spitz auslaufende Sei- 
tenstucke. 

Fig. 25. Lariosaurus Balsami Cur Der Schultergirtel von Lario- 


lem Senckenberger Originale von Saurus 1m engsten Sinne scheint so ziemlich 


det 

ArTHaABER, Ventralansicht; nat. Gr. inbekannt zu sein und — nach der Abbil- 

dung BoULENGERs —- beim Senckenberger Exemplare wenn auch zerfallen, 

dennoch sichtbar zu sein, denn er erkannte (p. 5) wohl Coracoid, Scapula 

und Clazicula und betonte ihre Ahnlichkeit mit jenen yon Neusticosaurus, 
aber gerade mit dieser Form scheint er ganz und gar nicht zu stimmen. 

Wir haben ihn aus den auf der Platte tibereinander liegenden Stiicken 

in Fig. 25 zu rekonstruieren versucht: in der Mitte, noch die letzten Hals- 

wirbel tberlagernd, also ganz normal, liegt die /nterclavicula. Sie hat eine 

annahernd rechteckige Grundgestalt mit abgerundeten Ecken und iiberhéhter 

Vorderkante ; diese sowie die Basislinie sind in entgegengesetztem Sinne flach 

bogenformig ausgeschnitten. Die Clavicula setzt diese Bogenform der Innen- 

begrenzung fort, hat auch eine lang rechteckige Grund- 

gestalt mit niederen Schmalseiten und ebenfalls abge- 

rundeten Ecken; auf der Aussenseite springt ein Fligel 

vor, der auf der (hier unsichtbaren) Dorsalseite die 

breite, abgerundete Eckenform (Miinchener Exemplar) 


besitzt, die alle Nothosaurier aufweisen. Die Scapula 
Fig. 26. Lariosaurus 
Balsami Cur. Becken 
des Senckenberger Knochen mit abgerundeten Ecken; die Dreiecksspitze 
Originales in dik 


ist (von unten gesehen) ein kubisch  triangularer 


zielt gegen das Innere des Schultergiirtels, die Basis lie- 


lr. erganzt von Art- fert die Pfanne fiir das Oberarmgelenk ; auf der Dorsal- 
HABER; mat. Gr seite ist sie, wie bei den anderen Nothosauriern, fliigel- 
artig verlangert (Mimchener Exemplar). Die Coracoide sind ziemlich kurz 
und klaffen weit in der Medianlinie; ihr Mittelstiick ist ziemlich schlank 
und gegen die beiden Enden zu, das scapulare und mediane, in verschiedener 
Form erweitert. 
Ahnlich mangelhaft wie der Schultergiirtel war uns bisher der Beck en- 
gurtel] bekannt und im Zusammenhang nie dargestellt worden, Wie erwahnt, 
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ist das Becken an 5 Sacralwirbeln befestigt, was auf Curtonis Abbildung 
(Taf. VI) und beim Munchener Exemplar besonders gut zu sehen ist; beim 
Senckenberger sind die Sacralwirbel verdeckt. Wir haben Fig. 26 aus den 


einzelnen, wohl erhaltenen Beckenstiicken der verschiedenen Exemplare eine 


Rekonstruktion gegeben. Am Senckenberger 

Exemplar ist das Jschium yon links, z. T. 

auch von der rechten Korperseite gut zu 

sehen; es hat die gewohnliche, etwas ein- 

seitige, kurze Schaufelform. Nach Bov- 

LENGER ist der Knochen auffallend radial 

gestreift gewesen. Das gleiche Exemplar zeigt 

teilweise die Form des langgestreckten, beil- 

formigen Pubis und in vollkommener Erhal- 

tung das /lium, ein bogig begrenzter, auffal- 

lend kleiner Knochen, von dem wir anschei- 

nend nur den dorsalen Aussenrand sehen. 

Das grésste Curtoni’sche Exemplar (Taf. Fig. 27a, b. Lariosaurus Balsami 
Cur.; a linke Vorder-, b_ linke 
VI) liegt auf der Bauchseite; die Hinter- Yinterextremitit, beide von unten 
extremitaten sind auseinandergespreizt, so- g¢sehen. Nach dem Senckenberger 
Originale BoULENGERS; nat. Gr. 
dass wir von oben auf die auffallend langen 
Sacralrippen sehen konnen; ahnlich ist auch die Stellung des Munchener 
Exemplares (vgl. v. Zirrets Handbuch f. P., Fig. 460 und H. S. Woop- 
WARD, 1898, Fig. 103). Alle drei Beckenelemente nehmen teil an der Bildung 
des Acetabulum ftir den Oberschenkel. 

Die Extremitaten sind bei allen Exemplaren, wenn auch nur teilweise, 
erhalten. Die Vorderextremitat ist besonders gut am Senckenberger 
Exemplare (Fig. 27a) zu sehen: der Humerus ist leicht gebogen, mit einer 
,strong praeaxial crest” (BOULENGER, p. 5); das proximale Gelenkende ist 
bedeutend kleiner als das distale, oberhalb welchem auf der ulnaren Seite 
ein grosses Foramen entepicondyloideum auftritt. Diese Form des Humerus 
finden wir, ausser bei Pachypleura und Dactylosaurus, bei allen Nothosauriern 
und sie kiindigt sich anscheinend schon beim permischen Mesosaurus an. 
Der Unterarm ist ungefahr halb so lang wie der Oberarm; der gréssere und 
preitere Knochen ist die Ulna, kleiner der Radius. Der Carpus besteht aus 
8 Stiicken, die in zwei Reihen liegen, und zwischen Ulna und Radius ein 
grosseres Intermedium, an das sich ein Radiale anschliesst; es liegt bei diesem 
Exemplare auswarts neben dem Radius, links neben dem Intermedium ein 
quadratisches Ulnare. Die Distalreihe wird aus 5 Stiicken gebildet, sodass 
sich eine breite Handwurzel ergibt. Die Phalangenformel ist nach BOULENGER 
23443. Da der Radiusstrahl als erster gilt und derselbe 3 Glieder besitzt, 
zahle ich 34432 und nicht umgekehrt, es sei denn, dass man eine totale 
Verdrehung der Hand annimmt, was wieder nach der Normallage der Carpalia 
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nicht gut moglich ist, und doch ist die erstere die Normalformel! Aus diesen 


i 


Widerspriichen befreien uns auch die Abbildungen von CurIoNIs Originalen 


nicht, weil kein einziges die Hand in vollstandiger Weise zeigt, wohl aber 
das Miinchener Exemplar, von dem auch H. S. Woopwarp (siehe oben) 
eine klar gezeichnete Abbildung gab. Danach ist die Formel 23443 wie 
nach BoULENGERS Angaben, sodass wir einen Fehler in der zeichnerischen 

Wiedergabe des Senckenberger Exemplares annehmen mussen. 
Auch die Hinterextremitat ist hier vorziglich erhalten, wenn- 
gleich die Fibula im Proximalteil nicht ganz zu sehen ist. Ober-, Unterschenkel 
und Fusswurzel zeigt gut das Miinchener Exemplar, 
bei dem die Zehen so eng beisammen liegen, dass man 
an einen paddelartigen Hautsack ftir sie denken 
kénnte, ahnlich wie bei Pachypleura (Fig. 20). Gut 
ist schliesslich noch auf den alten Abbildungen 
Curionts (i863) besonders die Hinterextremitat von 
Taf. VII, Fig. I, von der wir eine nur wenig erganzte 

Darstellung Fig. 28 geben. 

Der Femur ist etwas langer als der Humerus, 
war also von ahnlichen Langenverhaltnissen wie bet 
Nothosaurus, aber kurzer als bei Neusticosaurus, 
ziemlich geradegestreckt und in der Schaftmitte stark 


ariosaurus Bal- yerjingt. Tibia und Fibula sind fast von gleicher 

Linke Hin i 

terextremitat nach Cv- 

RIONI (1863), wenig er- der letztere nach auswarts leicht gebogen. Im Tarsus 

ganzt von ARTHABER; 
*/, nat. Gr. 


Linge, nur ist erstere immer der starkere Knochen, 


liegt, so wie bei allen Nothosauriern, ein grosses 
Mittelstiick das Tibiale +- Intercentrum, daneben ein 
etwas schmialeres Fibiale. In der zweiten Tarsusréihe sind beim Sencken- 
berger Originale nur zwei kleine Stiicke erhalten; die Metatarsalien sind 
lang und schlank, und zwar bildet der 1. Strahl die kiirzeste, der 4. die 
langste Zehe, was besonders stark bei diesem Exemplar hervortritt, dessen 
Formel nach BovuLENGFR und ebenso auch nach H. S. Woopwarps Ab- 
bildung des Muinchener Exemplares 2 3 45 4 ist; Curtonts Darstellung zeigt 
sic verandert: 3 3453. Mdéglich ist, dass das letzte Zehenglied im 5. Strahl 
fehlte, das tiberzahlige im ersten ist hingegen klar zu sehen. Klauen waren 
sicher vorhanden und wohl von ahnlicher Form wie an der Hand. 

Wir finden in Anes Palaebiologie (p. 149, Fig. 92 und 93) die Abbildung 
und kurze Beschreibung der Extremitaten von Lariosaurus Balsami mit dem 
Zitate der BouLencer’schen Arbeit. Diese Abbildungen sind aber deshalb 
korrekturbedurftig, weil sie nicht nach dem diesbeztiglich vorztiglichen Frank- 
furter, sondern anscheinend nach dem diesbeztiglich etwas minderen Mun- 
chener Exemplar angefertigt sind, wie die Maasse und die Stellung anzudeuten 


scheinen, trotzdem die Erlauterung beigesetzt ist: ,,Originalzeichnung mit 
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3enutzung verschiedener Originale.” Gewissermassen als Leitgedanke ist 
der Zeichnung vorausgeschickt, dass bei Lariosaurus unter allen Sauroptery- 
giern die Gliedmassen den primitivsten Bau zeigen. Gerade das aber illustriert 
diese Abbildung durchaus nicht; es entspricht diese Annahme auch den Tat- 
sachen deshalb nicht, weil die Figur eine Form des Oberarmes zeigt, dessen 
Gelenk die AnpassungshGhe 
von Plesiosaurus besitzt, 
bei dem er zusammen mit 
deni Unterarm wahrschein- 
lich als Einheit funktio- 
nierte. Schematisiert sind 
bei ABEL die Carpalia und 
Tarsalia der zweiten Reihe 
und waren doch diskret 
beim Frankfurter und 
Minchener Exemplare. Im 
Vergleich zum Unterarm 
ist auch die Hand viel zu 
zart und klein geraten und 
hatte Lariosaurus weder im 
Seicht-oder Tiefwasser noch 
auf dem festen Lande viel 
genitzt. Die Hinterextre- 
mitat besitzt niemals eine 
derart terrestre Form des Fig. 29. Lariosaurus Balsami Cur. a linke Vorder-, 
Femurbaues mit deutlichem _ b linke Hinterextremitat des Miinchener Exemplares; 
Trochanter, niemals das nat. Gr. 
festgeschlossene Aneinanderliegen der Elemente des Kniegelenkes, niemals 
jene dargestellte breite Gestalt der Unterschenkelknochen, welche ebenso wie 


die Unterarmknochen statt der typischen, distal gespreizten Stellung zur Auf- 


nahme des grossen Carpal- resp. Tarsalstiickes — welche Langenverkurzung 
die weitere Reduktion vorbereitet — in der gegebenen Abbildung eng ein- 
ander anliegen. 

Um die Ungenauigkeit dieser Darstellung in jenem Werke ABELs, das 
ein Lehrbuch ist, zu berichtigen, habe ich die Extremitaten des Munchener 
Lariosaurus-Exemplares in Fig. 29 erneut abgebildet. 


132, PRONEUSTICOSAURUS Votz. 


1902. Proneusticosaurus, cine neue Sauropterygiergattung aus dem untersten Muschel- 
kalke Oberschlesiens; Palaeontogr., Bd. 49, p. 121 ff., Taf. 15, 16 und Textfiguren. 


Dieses Genus ist in jenem Niveau durch zwei in verschieden gutem Zu- 
stande erhaltene Arten vertreten: 
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Proneusticosaurus silesiacus (Taf. 15) 
Madelung: (Taf. 16); 
lie Originale befinden sich im Breslauer geologischen Universitats-Institute. 
Die erstere Art liegt auf einer aus Gogolin stammenden Platte, die letz- 
tere stammt aus den Briichen bei Sacrau. Von keiner sind der Schadel und 
die Halswirbelserie erhalten geblieben. 

Letztere ist mit ziemlicher Wahrscheinlichkeit nach ihrer Zusammen- 
setzung bei Nothosaurus (etwa 22 Wirbel), Neusticosaurus (18 bis 20) und 
Lariosaurus (20 bis 21) mit ungefahr 20 Wirbel anzunehmen. Die Rumpf- 
wirbel zeichnen sich durch ihre Tonnengestalt aus, die besonders gut bei 
P. Madelungi, infolge seiner Lage auf der Platte, zu sehen ist; die oberen 
Bogen scheinen zum Unterschied von den Nothosauriern im engeren Sinne 
fester mit dem Zentrum verwachsen zu sein; die Zygopophysen-Verbindung 
ist sehr solid, die Form der Dornfortsatze nirgends zu sehen. Die Anzahl 
der Rumpfwirbel kennen wir nicht; bei P. silesiacus ist diesbeztglich 
der Erhaltungszustand zu ungiinstig, bei P. Madelungi ist nur ein Teil der 
Rumpfwirbel, allerdings in gutem Zustande, erhalten. Uber die Zahl der pra- 
sacralen Rumpfwirbel lassen sich folgende Vermutungen anstellen: bei den 
Nothosauriern i. e. S. kommen 20 bis 23 Rumpf- und Lendenwirbel vor, bei 
Neusticosaurus pusillus O. Fraas sp. sind bei einem Exemplare (Taf. 13, 
Fig. 1) 26, beim andern nur 24 zu zahlen (Taf. 13, Fig. 3); bei Lariosaurus 
Balsami Cur. kommen nur 19 Rumpf- und 2 Lendenwirbel also 21 vor, 


weshalb wir fiir Proneusticosaurus wohl ebenfalls 21 Rumpf- und Lenden- 


wirbel annehmen dirfen, wovon bei P. Madelungi 14 erhalten sind. Wieviel 


Lendenwirbel anzunehmen sind, besprechen wir sofort. 

Das Becken setzen 6 Wirbel zusammen (P. silesiacus), und zwar sind 
sie hier zu je zweien deshalb zusammenhangend, weil die beiden Sacral- 
rippen nahe aneinandergeriickt sind, was auch fir die Wirbel einen erhohten 
Zusammenschluss bedeutet. 

Uber die Anzahl der Caudalwirbel haben wir nach dem Befunde 
an den Originalen kein Urteil. 

Die Rumpfrippen haben einen ziemlich schmalen Bogen und sind 
im Bogenscheitel dorsal zu rundovalem Querschnitte verdickt; ihre Lange ist 
ziemlich gross; an ihrem Ende sind sie von hochovalem Querschnitte. Sie sind 
wohl einkopfig, zeigen aber am Gelenkende einen gewissen Grad von Zwei- 
teiligkeit (1. c., Fig. 7), gegen die Lendenregion werden sie allmahlich kurzer. 
Jene beiden sind als Lendenwirbel-Rippen anzusehen, die sich durch ihre 
kurze, lanzettférmige Gestalt auszeichnen und, ahnlich den Sacralrippen, 
paarig gegeneinander stehen. Bei P. Madelungi waren dies der 13. und 14. 
der erhaltenen Reihe. Hier unterscheidet sich meine Auffassung von jener 
bei Vorz, der den 14. und 15. als Lendenwirbel deutet. Ihre Rippen sind 
aber nicht einander zugekehrt, wie sonst bei Nothosauriden und Lario- 
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sauriden, sondern voneinander abgewendet und ausserdem noch von ganz 
verschiedener Gestalt, was Alles fiir mich Beweise dafiir sind, dass hier ein 
Korperabschnitt durchlauft. Zum leichteren Verstandnis dieser Auffassung 
folgt (Fig. 30) eine graphische Darstellung nach P. Madelungi. 

Die Abdominalrippen bilden einen 
langen, breiten, kraftigen Panzer, gebildet P 
aus je einem grossen, winkeligen Mittelstiick 
und je zwei, jenem anliegenden Seitenteilen, 
die mittels eines Knorpelstiickes mit den 
Rumpfrippen in Verbindung treten; vgl. P. 
silesiacus (Vouz, Taf. 15 und Fig. 14). 1.2.5. 

Der Sch rg u list gar ni 

; ‘ chulterg sie a list gar nicht, und Fig. 30. Proneusticosaurus Made- 
die Vorderextremitat nur teilweise er- Jungi Volz; letzter Thoracal-, die 
2 Lenden- und ersten Sacralwirbel, 
ist stammig, mit kirzerer, breiterer U/na und uwaser. Links meine Zahlweise, 
rechts jene von Vorz; */2 nat. Gr. 


halten weil der Oberarm fehlt. Der Unterarm 


langerem, schlankerem Radius; beide treten 
distal weit auseinander und geben dadurch einem grossen, polygonal zuge- 
schnittenen Carpale Raum, das unter der Lupe sich aus drei Elementen ver- 
schmolzen zeigt: aus Radiale +- Centrale + Intercentrum.’ 

Seitlich davon, unterhalb der Ulna, liegt das Ulnare, an 

das sich ein ovales Pisiforme anschliesst, das offenbar zur 

Vergrésserung der Ruderflache angelegt war, ahnlich wie 

in der Clidastes-Hand. In der carpalen Distalreihe liegen 

4 Sticke: ein grosses, langes 1., das sich, unbehindert 

durch ein gesondertes Radiale, proximal frei entwickelt ; 

das 2. und 3. sind fast gleich gross, das 4. etwas grOsser 

und anscheinend aus den verschmolzenen 4 + 5 entstanden. 

Es ist keine Notwendigkeit, hier ein verschwundenes 


5. Carpale anzunehmen. Die obigen Resultate ergaben sich 
aus der Analyse von P. silesiacus. Von P. Madelungi ist 


ebenfalls die Vorderextremitat, wenigstens teilweise, er- 

halten : im Carpus sind die Carpalia der ersten Reihe relativ 

kleiner, das Pisiforme fehlt. In der zweiten Reihe liegt nur 
Fig. 31. Proneusti- 
cosaurus  silestacus 
Volz. Rechte Vor- Metacarpale des V. Strahles ist auffallend weit abgespreizt. 
derextremitat, nach 
VoLz erganzt von . 
ARTHABER; */, nat. Jenes des I, Stralles kurz und proximal verbreitert; viel 
Gr. 


ein einziges grosseres Carpale, weitere fehlen und das 
Von den Metacarpalien bei P. silesiacus ist 


langer und schlanker ist jenes vom V.; der IV. besitzt den 
langsten Knochen so, wie zumeist bei den Nothosauriern. Die Hand ist im 
ganzen kurz und breit. Vo_z nahm, eigentlich ohne Grund, die Phalangen 
als klauenlos an. Mir macht es den Eindruck, als wenn auf 1. c., Taf. 15 
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bei I und V die Endklauen erhalten waren; sie kommen sonst bei allen 
Nothosauriern vor. Vorz gab als Handformel 3 3 443 an; sie dirfte nach 
meiner Ansicht, wie bei Lariosaurus, 23453 gewesen sein. 

Unsere Rekonstruktion (Fig. 31) stimmt im grossen und ganzen mit der 
von Voz gegebenen (siehe daselbst, Fig. 15) tiberein, trotzdem ich den Unter- 
arm kirzer und stammiger und die Phalangen, sowie z. T. auch die Mittel- 
hand, entsprechend dem kraftigen Carpus (nach Taf. 15) viel kraftiger zeichne. 

Anders die von O. ABEL’ gegebene Abbildung. Wenn diese Darstellung 
eine Rekonstruktion sein soll, denn es heisst in der Unterschrift ,nach W. 

Vo.z abgeandert”, dann ist sie 
deshalb verfehlt, weil im Ober- 
armgelenk die Unterarmknochen 
so weit auseinanderklaffen, dass 
ein Humerus anzunehmen ware, 
der die Anpassungshohe von Ple- 
siosaurus, nicht jene von Lario- 
saurus gehabt hatte, was durch- 
aus unmoglich gewesen ware 
in Anbetracht der Schwimm-, 


nicht Flossenhand von Pro- 

Fig. 32. Proneusticosaurus silesiacus Volz; Becken 
von links und in die Ebene gelegt. Rekonstruk- 
tion von ARTHABER nach Vouz’ Fig. 16—18; chene Ulna als vollstandig ange- 
nat. Gr. 


neusticosaurus. Weil die gebro- 


nommen wird, erscheint sie auf 
der Zeichnung zu kurz im Vergleich zur Hand. In was also die ,,Abin- 
derung”’, im Vergleich zur Vouz’schen Darstellung, besteht, ist nicht ein- 
zusehen. 

Der Beckengurte] ist bei P. silesiacus z. T. erhalten (1. c., Taf. 15) ; 
die Platte scheint von oben her prapariert worden zu sein, doch fehlt leider 
eine diesbeztigliche Abbildung. Einzelne Beckenknochen sowie ein Gipsmodell 


des ganzen Beckens bildete ferner Voiz (Fig. 9—13, 16—21 und 23) ab. Ich 


finde aber nicht die notwendige Ubereinstimmung zwischen dem Modell und 
den Figuren, besonders betreffs Jlium und Pubis. Bei ersterem ist die acetabu- 
lare Vertiefung zu schmal und ihre Langsachse liegt zu schrag. Sonderbarer- 
weise wird die /schium-Kante von der Pfannenbildung ausgeschlossen; bei 
dem letzteren ist die Grésse des Foramens — man vergleiche P. silesiacus, 
Fig. 16 — auffallend und bei P. Madelungi, Fig. 23, viel kleiner. Ganz und 
gar nicht stimmt aber die breite, kantig zugeschnittene Form des Pubis (1. c., 
Fig. 16 und 23) mit jener des Gipsmodells (Fig. 19 und 20) tberein. 

Ich habe daher versucht, eine Rekonstruktion des Beckens zu geben 
(Fig. 32), hergestellt aus den obengenannten Vorz’schen Figuren auf Grund 
von Vergleichen mit anderen Lariosaurier-Becken. 


* Paiaeobiologie, Fig. 94. 
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Die Hinterextremitat kennen wir von P. Madelung: fast voll- 
standig mit Ausnahme des Femur, der wieder bei P. silesiacus erhalten 
geblieben ist. Der Oberschenkel ist mehr als doppelt so lang wie der Unter- 
schenkel und ist ein schlanker, konkav eingezogener Knochen, proximal mit 
kugeligem Gelenkkopf, distal scheint er abgeflacht zu sein und daher schon 
stark in der Umbildung vom Land- zum Wassertier begriffen; auf der oberen 
Innenseite sitzt ein kraftiger Trochanter. Die Tibia ist der starkere, mehr 
geradegestreckte, die Fibula der schlankere, leicht gebogene Knochen. Beide 
treten gegen das Tarsalgelenk deshalb aus- 
einander, weil sich zwischen sie die Spitze des 
grossen Tarsalstiickes der Proximalreihe ein- 
schiebt, das unter der Lupe sich aus den ver- 
wachsenen Tibiale + Zentrale bestehend er- 
weist; das Fibiale ist in gleicher Weise mit dem 
Intermedium verschmolzen. Von der Distalreihe 
ist nur ein einziges Stick erhalten, vermutlich 
die verwachsenen 3 + 4; es liegt im einspringen- 
den Winkel zwischen den oberen grossen Tar- 
salien. Die Metatarsalien erinnern in Bau und 
Grossenverhaltnissen an die analogen Stiicke in 
der Hand. Wieder ist der IV. Strahl der langste 
und der III. und V. sind fast gleich lang. VoLz 


gab als Phalangenformel 3 3 4 4 4 an; wir halten 
jedoch die Formel des Lariosaurus-Fusses 
23454 fir wahrscheinlicher. Zwischen den 


weit auseinandergespreizten Zehen miissen wir 
grosse Schwimmhaute annehmen, falls wir 
nicht, ahnlich wie bei Lariosaurus oder Pachy- 
pleura, einen zur Paddel umgestalteten Fuss Fig. 33. Proneusticosaurus Ma- 


fiir wahrscheinlicher halten. Ich gebe eine delungi Volz; linke Hinterex- 
tremitat. Rekonstruktion von 


Rekonstruktion der Hinterextremitat in Fig. 33. ARTHABER; */: nat. Gr. 


PRONEUSTICOSAURUS CARINTHIACUS Artu. 


Wenn wir diesen neuen Fund (Fig. 34) dennoch, trotz seiner mangel- 
haften Erhaltung, als neue Art auffassen, so hat dies seine bestimmten 
Grunde. 

Die nachstverwandte Art P. Madelungi Voz stammt aus dem unteren 
schlesischen Muschelkalk, also einem Niveau, das bedeutend Alter als jenes 
ist, welches —- wie wir sehen werden — in Karnten den neuen Fund ge- 
liefert hat. Im schlesischen Muschelkalk mengen sich zeit-, d. h. niveauweise, 
germanische und alpine Formen unter den Wirbellosen (Brachiopoden, 
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Fig. 34. Proneusticosaurus carinthiacus Arth. Wirbelsaulenfragment, vermutlich aus 
einem oberladinischen Niveau von Karnten stammend; nat. Gr. 


Cephalopoden usw.), aber diese Mischung tritt erst oberhalb des unteren 


Muschelkalks besser in Erscheinung. Sie bedeutet Abanderung der Lebens- 
bedingungen durch ein starkeres Hervortreten mariner Verhaltnisse. Ob die- 
selben auch die Reptilfauna beeinflusst haben, dariiber fehlen uns noch die 
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notigen Beobachtungen. Immerhin muss besonders hervorgehoben werden, 

dass zum ersten Male sich dieselbe engere Nothosauriergruppe sowohl im 

germanischen als auch im alpinen Faziesgebiet nachweisen liess. Da nur bei 

einer einzigen solchen Gruppe sich 6 Beckenwirbel an der Sacralbildung 


beteiligen, war die Bestimmung unseres Sacralfragmentes gegeben. 


Auf dem Stiicke sahen wir die 4 letzten Rumpf-, die beiden 
Lenden-, 6 Sacral- und einen kleinen Rest des 1. Schwanzwirbels, z. T. mit 
noch anhaftenden Rippen. Wir sehen die Wirbelsaule von oben, und der Ab- 
witterung sind in erster Linie die Dornfortsatze zum Opfer gefallen. Die 
Wirbel waren breit, besonders die vorspringenden oberen Bogen mit deut- 
lichen Gelenkflachen fiir die Rippen versehen; stellenweise sind die unteren 
Enden der Zygapophysen noch zu sehen. 

Von den Rumpfrippen sind auf der linken Seite die 4 letzten thorakalen 
und die beiden lumbaren mehr oder weniger gut erhalten und gestatten eine 
absolut zweifelfreie Rekonstruktion (Fig. 35). Sie sitzen mit relativ kleiner 
Gelenkflache den Wirbeln an, sind proximal stark verdickt und verjiingen 
sich rasch nach der Distalseite. Die viert- und drittletzte sind noch lang, 
bedeutend kirzer, gerader und mehr abstehend die vorletzte und _ letzte 
Thorakalrippe. Fast geradegestreckt und konvergierend, aber im allgemeinen 
mehr den Sacralrippen zugewendet sind die beiden Lendenrippen, welche an 
Gestalt den Thorakalen ahneln. 

Die 6 Sacrairippen sind auffallend breit; distal sind nur die 5. und 6. 
mehr verjiingt, die anderen weniger, und sie konvergieren alle gegen eine 
2% cm lange Ansatzflache am verloren gegangenen /lium. 

Es ist sehr zu beklagen, dass iber Fundort und Niveau keine 
prazisen Angaben vorliegen. Prof. K. Repiicu (Prag) erhielt das Stiick vor 
langeren Jahren gelegentlich einer Bergwerksexpertise in Karnten von einem 
Werksbeamten und tiberliess es dann mir fiir die Sammlung des Palaonto- 
logischen Institutes. In Unkenntnis der Bedeutung des Fundes stand auf dem 
beigelegten Zettel nur ,Bleiberg (7), Karnten”. Nachforschungen 
nach der Provenienz sind leider resultatlos geblieben. 

Die Matrix ist ein homogener, toniger Kalk mit muscheligem Bruch, von 
grau braunschwarzer Farbe und wenigen weissen Spatadern. Die abgewitterte 
Oberflache ist schmutzig weiss und die Knochenreste treten tiefschwarz hervor. 

In Karnten ist die anisische Stufe nirgends in der Form von blaugrauen 
tonigen Kalken mit weissen Spatadern entwickelt und hat auch in den ganzen 
Siidalpen niemals Saurierreste geliefert, die sich erst im nachsthoheren, ladi- 
nischen Niveau, z. B. in den lombardischen Perledokalken und im gleichen 
Horizont unterhalb der Lunz—Raibler Gruppe in den weicheren Einlagen in 
den Reiflinger Kalken oder in der Fazies der Partnach-Schichten einstellen. 
Wohl enthalten die Raibler Schichten an ihrer Basis die Fischschiefer, doch 
sind dies rauhe, feinblattrige, viel sprédere Kalkschiefer, die petrographisch 
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mit dem tonigen, linden Kalke des Fundstiickes durchaus nicht wberein- 


stimmen. 
Als Niveau desselben diurfen wir daher ein oberladinisches 
Alter mit ziemlicher Sicherheit annehmen. 


Fig. 35. Proneusticosaurus carinthiacus Arth.; rekonstruktive Skizze in nat. Gr. 


14, PARTANOSAURUS Skvpnos. 

1853. SkupHos: P. Zitteli und Microleptosaurus Schlosseri Skuph. aus den Vorarlberger 
Partnach-Schichten; Abhandlg. k. k. geolog. R. A., Dak). 
Von diesem grossen Nothosauriden sind in geschlossener Folge 11 Brust- 

wirbel, einige lose Wirbel und Rippen und Teile des Schultergiirtels erhalten ; 

alles Weitere fehlt. 
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Die tief amphicoelen Wirbel besitzen ganz kurze Querfortsatze mit breit- 
ovalem Gelenkkopf fiir die Rippen, hohe seitlich gestreifte (7) Dornfortsatze 
und uber dem Wirbelzentrum einen rechteckigen Neuralkanal. Die Rippen 
haben proximal einen auffallend engen Bogen und sind dann fast gerade 
verlaufend, sodass das Tier einen schmalen Brustumfang gehabt haben muss. 
In der Flankenregion schwellen die Rippen (hochkantig!) mehr und mehr 


an. Im Gegensatz zu diesen vorderen Rumpfrippen waren die riickwartigen, 
vielleicht die Lendenrippen, rundbogiger gestaltet (Taf. I, Fig. 7). 

Diese Form der Brustrippen ist von jenen der anderen Nothosauriden 
abweichend, und nur H. v. Meyer (Taf. 56, Fig. 18) bildet aus dem Muschel- 
kalk von Esperstadt eine einzige ahnliche Rippe ab. Sie erinnert an die Rippen 
von Plesiosauriern. 

Scapula und Coracoid waren anscheinend verwachsen; erstere hat eine 
an Nothosaurus erinnernde Gestalt mit breitovaler Platte, die in einen 
schlanken, distal verdickten Stiel auslauft, der ein verbreitertes, kopfformiges 
Ende besitzt, wodurch sie sich von der Nothosaurus-Scapula unterscheidet. 
Auffallend ist das Fehlen einer Gelenkpfanne fiir den Humerus. Von der 
Clavicula ist nur ein kleines Fragment erhalten. Ob jener Knochen, den 
SkupPHOS als Coracoid bezeichnet, auch tatsachlich das Coracoid ist, erscheint 
mir nicht ganz sicher, und zwar deshalb, weil seine Gestalt (Taf. III, Fig. 4) 
durchaus von jener abweicht, die wir sonst gewohnlich bei Nothosauriern 
finden. Mich erinnert dieser Knochen viel mehr an den Humerus stark 
angepasster Wassertypen (z. B. Plesiosaurus). Eventuell ware noch der als 
undeutbar bezeichnete Knochen (Taf. I, Fig. 5), der Abbildung nach, als 
Coracoid anzusehen. 

Die Funde stammen aus den oberen kalkig-mergeligen Partnach-Schich- 
ten, die im Horizont den oberladinischen Niveaus gleichstehen, und stammen 
von Masonfall bei Braz in Vorarlberg. Die Originalstticke liegen 
in der Sammlung der Geologischen Bundesanstalt in Wien, 
einige Rippenfragmente (Taf. III, Fig. 2 und 3) in der Mtinchener 
Palaontologischen Staatssammlung. 


Als Microleptosaurus Schlosseri hat SkupPHOs (a. a. O., p. 12, Taf. IIT) 
einen kleinen Saurier beschrieben, dessen Reste von Gantegg bei Dalaas in 
Vorarlberg und aus demselben Niveau stammen wie Partanosaurus. Was 
erhalten blieb, ist aber so dirftig, dass daraufhin unmdglich eine neue Art 
begriindet werden kann und darf. Ihr weist SkupHos auch einige Fragmente 
zu (Taf. III, Fig. 12—15), die modglicherweise noch Partanosaurus zuzu- 
weisen waren. Ob die erhaltenen Bauchpanzer-Fragmente (Fig. 5—9) nicht 
ebenfalls zu jenem Typus gehoren, ist eine offene Frage. 

Auch diese Originale liegen im Museum der Geologischen Bundesanstalt 
in Wien. 
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